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Vererbungsgeschichtliche Einzelfragen III. 


Über den Gang der Vererbung erworbener Eigenschaften. 
Von V. Haecker. 


(Eingegangen: 15. Juni 1913.) 


Die eigentlichen Schwierigkeiten, mit welchen die Theorie der 
Vererbung erworbener Eigenschaften von jeher zu kämpfen hatte, 
liegen weniger in der Vorstellung, daß überhaupt eine von dem Elter 
erworbene Abänderung A auf die Fortpflanzungszellen projiziert wird 
und hier eine mehr oder weniger bestimmte Keimesabänderung a 
hervorruft, sondern darin, daß das, was im Kinde als Folge der 
Keimesabänderung a zum Vorschein kommt, gerade wieder die 
Abänderung A sein soll. Mit andern Worten: es ist nicht ohne weiteres 
zu verstehen, daß der betreffende Prozeß ein umkehrbarer oder gar 
periodischer sein und daß eine somatogen erzeugte Abänderung die 
„Anlage“ für ihre eigene blastogene Wiedererzeugung ins Leben 
rufen soll. 

Diese Schwierigkeiten fallen größtenteils weg, sobald man sich 
darüber klar wird, daß die wirklich nachweisbaren Fälle einer Ver- 
erbung erworbener Eigenschaften sehr verschiedenartiger Natur 
sind und demnach auch eine verschiedene Erklärung verlangen, ja 
daß bei gewissen komplexen Abänderungen nicht einmal für die 
einzelnen Komponenten eine völlig gleichartige Übertragungsweise an- 
genommen werden kann. Insbesondere werden aber in manchen Fällen 
die Schwierigkeiten dadurch weggeräumt, daß die Keimesabänderung a 
gar nicht als ein epigenetisch dem Keim beigefüges Novum (als 
ein Engramm im ursprünglichen Sinne Semons) gedacht wird, sondern 
als eine im latenten Zustand schon vorhandene, der Eltern-Ab- 
änderung A adäquate Potenz oder Reaktionsform, welche durch 
die Eltern-Abänderung oder gleichzeitig mit ihr aktiviert oder zur 
Aktivität vorbereitet wird. 
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Ich habe schon früher!) diese Gesichtspunkte, sowohl den all- 
gemeinen, wie den speziellen, zur Anwendung gebracht. Hier soll 
dies in einer mehr systematischen Weise versucht werden. 

1. In mehreren der beschriebenen Fälle ist die Reizwirkung als 
eine konstitionelle Schwächung allgemeiner Natur anzusehen, 
die auf die Keimzellen und durch diese auf die Nachkommen über- 
geht und bei letzeren gelegentlich, namentlich bei Hinzutreten akzi- 
dentieller äußerer Faktoren, zu den gleichen Erscheinungen (Außen- 
eigenschaften) führt wie bei den Eltern. Dann liegt nicht das Schema 
A—a—A, sondern ein allgemeinerer Zusammenhang: A—a—(A, B,C...) 
vor. Um Verhältnisse dieser Art mag es sich handeln, wenn nach 
Brown-Séquard u.a.?2) die Nachkommen von Meerschweinchen, bei 
welchen durch Eingriffe epileptische Erscheinungen hervorgerufen 
worden waren, eine besonders große Disposition für komplette oder 
inkomplette Anfälle von Epilepsie zeigen. 

2. Reizwirkungen können sich ferner in Form von Gleich- 
gewichtsstörungen allgemeiner Natur äußern, welche, ohne daß 
die Vitalität wesentlich beeinträchtigt wird, zu Anomalien mehr 
aberrativen, als pathologischen Charakters führen. Auch solche 
Störungen können durch die Keimzellen hindurch auf die Nachkommen 
übertragen werden und hier ebenfalls in Gestalt morphologischer oder 
physiologischer Aberrationen in Erscheinung treten. So kann es dann 
— vielleicht mehr gelegentlich — zu einer Wiederholung der elterlichen 
Anomalien kommen. Derartiges trifft wohl zu, wenn Blaringhem 
beim Mais durch Verstümmelung des Haupthalms Abweichungen 
hervorgerufen hat, welche bei den nicht verstümmelten Nachkommen 
in abgeschwächtem Maße wieder auftraten. 

3. Außer diesen exogenen Gleichgewichtsstörungen allgemeiner 
Art gibt es drittens solche von mehr spezieller Natur, indem durch 
Veränderung der Lebenslage in erster Linie die labilsten Elemente 
des Artbildes, nämlich die hochspezialisierten Anpassungs- 
charaktere, aus der Gleichgewichtslage gebracht, also gewissermaßen 
die Spitzen oder äußersten Triebe der Art- und Rassenentwicklung 
kupiert werden. Vielfach hat man dann das Bild von Hemmungen 
oder Defekten?) vor sich, man wird aber wohl besser allgemein von 
Entdifferenzierungen (Entspezialisierungen) sprechen. 


1) Einzelfragen II, diese Zeitschr. 4 1910, S. 24; Allg. Vererbungsl., Kap. 15—17. 
2) Vgl. besonders Maciesza und Wrzosek, Arch. f. Rass.- u. Ges.-Biol. 1911. 
3) „Als Entwicklungshemmungen können diese Differenzierungen im allgemeinen 
nicht bezeichnet werden, da die reproduzierten Stadien meistens keine normalen onto= 
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Es ist z. B. bekannt, daß Domestikation in dieser Richtung wirkt 
und unter anderem das komplizierte Bild der „Wildfarbe“ in Un- 
ordnung bringt. Bei Vögeln hat schon die ,,Halbdomestikation“, d.h. 
die Gewöhnung an die Nachbarschaft des Menschen, eine Rückbildung 
und Generalisierung des Nistinstinktes und Abweichungen von der 
spezifischen Vermehrungsperiodizität und Vermehrungszahl zur Folge. 
Ähnliche Entdifferenzierungen konnten auch auf experimentellem Wege 
herbeigeführt werden und in einigen Fällen ließ sich der Nachweis 
führen, daß Abänderungen dieser Art auf die Nachkommen übertragen 
werden. In bezug auf den Modus der Vererbung dürften allerdings in 
diesen Fällen Verschiedenheiten bestehen: 

3a. Wirken Milieuveränderungen in der Art, daß sie hoch- 
spezialisierte physiologische Verhältnisse oder komplizierte 
Instinkte aus dem Gleichgewicht bringen, so wird es vorkommen, 
daß durch das Milieu direkt oder indirekt auch die Keimzellen in der 
Richtung einer Gleichgewichtsstörung beeinflußt werden. Solche Er- 
schütterungen des Keimplasmas werden dann bei den Nachkommen 
vor allem auch darin zur äußeren Erscheinung gelangen, daß gerade 
die jüngsten, am meisten spezialisierten Komponenten des Artbildes, 
die auch in der Ontogenese im allgemeinen zuletzt zur Entfaltung 
kommen, aus dem Geleise gebracht oder in der Entwicklung voll- 
kommen unterdrückt werden. Unter diesen werden sich aber gerade 
auch diejenigen physiologischen und psychologischen Erscheinungen 
befinden können, welche in der der Milieuveränderung ausgesetzten 
Generation scheinbar allein oder in besonders augenfälliger Weise ge- 
troffen worden sind. Der Fall liegt also ähnlich wie bei den kon- 
stitutionellen Schwächungen und Gleichgewichtsstörungen allgemeiner 
Art, nur daß in unserm Fall ganz spezielle Merkmale, nämlich hoch- 
differenzierte Anpassungscharaktere und Vorgänge ganz bestimmter 
Art, nämlich Entdifferenzierungen, in Betracht kommen oder vielleicht 
besonders in die Augen fallen. 

Wenn der in Reunion gezogene europäische Pfirsichbaum den an 
unser Klima angepaßten periodischen Laubfall aufgibt (Bordage) oder 
die Raupen des Eichenspinners (Zasiocampa quercus) durch Wärme 
und reichliche Ernährung zum Verzicht auf den Winterschlaf veran- 
laßt werden (Pictet), und wenn dann eine erbliche Übertragung dieser 
Entdifferenzierungen beobachtet wird, so dürfte die hier skizzierte 
fakultativ-identische Vererbung im Spiele sei. Der nämliche 
genetischen Durchgangsstadien darstellen, eher könnte man auch hier von phylo= 


genetischen Reminiszenzen sprechen‘ (Allg. Vererb., 2. Aufl., S. 171). 
ı* 
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Modus kommt wohl auch mit in Betracht, wenn bei der Geburtshelfer- 
kröte (Alytes) durch künstliche Milieuveränderung eine Rückkehr zu 
den „primitiven“ Laichgewohnheiten anderer Froschlurche erzwungen 
und diese Instinktänderung auf die Nachkommen übertragen wird 
(Kammerer). 

3b. Werden durch starke Reize hochspezialisierte morpho- 
logische Einrichtungen in ihrer Entwicklung gestört oder ent- 
differenziert, so wird, falls die direkte Wirkung der Reize sich gleicher- 
weise auf das Soma und auf die Keimzellen erstreckt, falls also die 
Möglichkeit einer Parallelinduktion gegeben ist, das Keimplasma 
ebenfalls im Sinne einer unvollkommenen Ausbildung, einer Ent- 
differenzierung beeinflußt werden können. Es scheint, beiläufig be- 
merkt, die Möglichkeit nicht ausgeschlossen zu sein, auch den histo- 
logischen Nachweis für eine derartige Parallelwirkung zu erbringen. 
Wenigstens läßt sich für die Furchungszellen der Kopepoden zeigen, 
daß unter der Wirkung chemischer und thermischer Reize der ge- 
wöhnliche Kernteilungsmodus in den für embryonale, wenig differen- 
zierte Zellenzustände charakteristischen heterotypischen Modus über- 
geführt wird?). 

Jene Entdifferenzierung des Keimplasmas wird zunächst ganz 
allgemeiner Natur sein, d. h. aus dem unvollständig ausgebildeten 
Keim wird auch ein unvollständiger Organismus hervorgehen. Es 
wird sich aber die Entdifferenzierung bei den Nachkommen vor allem 
auch darin äußern, daß bei ihnen gerade jene hochspezialisierten, 
stammesgeschichtlich jüngsten Einrichtungen nicht mehr zur Aus- 
bildung gelangen. So werden die bei den Kindern hervortretenden Ab- 
änderungen auch in diesem Fall mit den von den Eltern erworbenen 
übereinstimmen können. 

Beispielsweise lassen nach Einwirkung extremer Temperaturen auf 
die Vanessa-Puppen die Imagines eine Zurückdifferenzierung gewisser 
spezifischer Merkmale erkennen: Das Auge des Tagpfauenauges wird 
ausgelöscht, die ziegelrote Grundfarbe des großen und kleinen Fuchses 
und das Purpurbraun des Tagpfauenauges werden in ein düsteres Braun 
übergeführt. Dieser Entdifferenzierung somatischer Merkmale dürfte 
eine teilweise Entdifferenzierung der Keimzellen parallel laufen und 
als Folge davon ist anzusehen, daß beim kleinen Fuchs auch bei den 
Nachkommen die Entdifferenzierung der Grundfarbe wieder hervor- 
treten kann. 


1) Allgem. Vererb., Kap. Io. 
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8c. Eine erbliche Übertragung von Entdifferenzierungen kann 
wohl auch auf dem Wege der somatischen Induktion, und zwar 
in der gleich näher zu besprechenden Weise zustande kommen. 

4. In einer Reihe von gut beglaubigten Fällen können die bei 
den Eltern exogen erzeugten und erblich übertragenen Abänderungen 
nicht als Entwicklungshemmungen ontogenetischer Art oder Ent- 
differenzierungen aufgefaßt werden, vielmehr machen sie den Eindruck 
von wirklichen Neuerscheinungen, welche z. T. außerhalb der 
Richtlinien der stammesgeschichtlichen Entwicklung liegen, z. T. einen 
ausgesprochen progressiven Charakter haben. Als besonders klare 
Beispiele seien gleich hier die erworbene Rizin- und Abrinfestigkeit 
der Mäuse (Ehrlich), sowie die Verschmelzung der zwei äußeren 
Vorderrandflecke genannt, welche unter der Wirkung extremer Tem- 
peraturen in übereinstimmender Weise bei mehreren Vanessen erfolgt, 
aber bei keiner der jetzt lebenden Arten als normales Vorkommnis 
bekannt ist. Als weiteres Beispiel soll die künstlich bewirkte reziproke 
Verähnlichung der beiden Salamandra-Arten (Kammerer) dienen. 
In letzterem Fall liegt es nahe, mindestens die Umwandlung der 
einen Art als eine progressive Variation zu deuten. 

Werden derartige, auf den ersten Anblick progressive Bildungen 
auf die Nachkommen übertragen, so liegen wieder zwei Erklärungs- 
möglichkeiten vor. - 

4a. In einigen wenigen Fällen, so bei der erworbenen und ver- 
erbten Giftfestigkeit, dürfte typische Parallelinduktion vorliegen. 
Der Giftreiz wirkt gleicherweise auf alle Zellen einschließlich der Keim- 
zellen ein und ruft eine gleichsinnige konstitutionelle Änderung des 
Plasmas hervor. Ist die Wirkung eine nachhaltige, so werden diese 
konstitutionelle Abänderung und die durch sie bedingten physio- 
logischen Eigenschaften in derselben Weise auf die Zellen der Nach- 
kommen übertragen werden können, wie ein giftfest gewordener ein- 
zelliger Organismus, z. B. ein Trypanosom, diese Eigenschaft durch 
Teilung auf zahlreiche Nachkommen-Generationen übertragen kann 
(Ehrlich). 

4b. In anderen Fällen wird, wie ich glaube, das physiologische 
Verständnis des Vererbungsvorgangs von der Annahme aus erleichtert, 
daß weder die elterliche Soma-Abänderung noch die ihr entsprechende 
Keimesabänderung ein eigentliches Novum darstellen, sondern daß 
es sich nur um die Weckung einer in latentem Zustand schon 
vorhandenen Potenz oder Reaktionsform handelt, welche nur 
unter ganz besonderen Verhältnissen zum Vorschein kommt. Nach 
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dieser Auffassung stellt z. B. die Verschmelzung der beiden Vorder- 
randflecken des Vanessa-Flügels, welche bei Einwirkung extremer 
Reize zutage tritt, eine der Gattung Vanessa zukommende Ent- 
wicklungsmöglichkeit dar, welche neben anderen Möglichkeiten in sämt- 
lichen Vanessa-Keimen als latente generelle Potenz vorhanden 
und daher erblich übertragbar ist. Ebenso liegt wohl eine Weckung 
latenter Potenzen vor, wenn dem schwarzen Alpensalamander die Fort- 
pflanzungsweise des Feuersalamanders künstlich aufgezwungen wird. 


Auf welche Art kann nun vom Boden dieser Pluripotenz- 
hypothese aus, wonach also jede Spezies eine größere, aber keines- 
wegs unbegrenzte Anzahl von normalerweise latenten Entwicklungs- 
möglichkeiten besitzt, die eingangs hervorgehobene Hauptschwierigkeit 
des Larmarckschen Problems beseitigt werden ? 

Ich glaubte früher, daß auch in den zuletzt angeführten Fällen 
die Annahme der Parallelinduktion eine ausreichende Erklärung er- 
möglicht, ich möchte aber heute den hauptsächlich von Semon vor- 
gebrachten Gründen, welche gegen eine weitere Verbreitung der 
Parallelinduktion sprechen, Rechnung tragen, und eine besondere Art 
von determinierter somatischer Induktion als den in Betracht 
kommenden Vererbungsmodus ansehen. 

Im Signal- und Chiffreverkehr, z. B. bei dem an der See ge- 
bräuchlichen Wettersignaldienst, ist es möglich, mittels einer verhältnis- 
mäßig geringen Zahl von Zeichen sich zu verständigen, da die Zahl 
der in Betracht kommenden Mitteilungen eine begrenzte und jede 
einzelne im Schlüssel des Empfängers vorgemerkt ist. 


Ebenso wird auch die somatische Induktion, d. h. die Signali- 
sierung zwischen Soma und Keimzellen, eine wesentlich einfachere 
sein, wenn es sich nicht darum handelt, daß eine unbegrenzte Anzahl 
von exogenen Abänderungen (z. B. funktionelle Veränderungen einzelner 
Muskeln oder Muskelgruppen) in den Keimzellen sich widerspiegelt, 
sondern wenn die äußeren Reize nur eine begrenzte Zahl von erb- 
lichen Abänderungen hervorrufen, für welche in den Keimzellen je 
eine latente Potenz gewissermaßen bereit liegt. 


Wir können auch sagen: Jedem Organismus kommen außer dem 
typischerweise realisierten Zustand Z noch eine Anzahl virtueller Zu- 
stände Z', Z", Z" ... zu. In jedem von diesen würden, wenn er ver- 
wirklicht würde, die einzelnen Teile des Körpers annähernd ebenso 
in harmonischem Zusammenhang stehen oder aufeinander abgestimmt 
sein, wie in dem Zustand Z. 
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Werden nun während des typischen Zustandes Z bestimmte Teile 
des Körpers durch äußere Reize in die dem Zustand Z' entsprechende 
Phase übergeführt, so wird eine allmähliche Umstimmung oder Assi- 
milation auch der übrigen Teile einschließlich der Keimzellen erfolgen 
können, so daß sie ebenfalls die den Zustand Z' entsprechende Be- 
schaffenheit annehmen. Für diesen zunächst hypothetischen Vorgang 
besteht ein tatsächliches Analogon in den regulatorischen Umordnungs- 
und Umstimmungsprozessen, die bei der tierischen und pflanzlichen 
Regeneration von den affizierten Stellen aus vor sich geht. Ob diese 
somatische Induktion im übrigen auf dem Wege der Stoffübertragung 
oder einer energetischen Leitung erfolgt, soll dahingestellt bleiben, 
jedenfalls ist aber der Vorgang der somatischen Induktion, wenn es 
sich unserer Annahme zufolge um eine nicht allzugroße Zahl von ge- 
gebenen Entwicklungsmöglichkeiten handelt, wesentlich leichter vor- 
stellbar, als wenn eine unbegrenzte Zahl von unbestimmten Möglich- 
keiten in Betracht gezogen werden müßte. 

Es bleibt nun zunächst noch der Nachweis zu führen, daß die 
hier gemeinten latenten Potenzen experimentell zu ermittelnde Reali- 
täten und nicht bloß Hilfskonstruktionen sind, welche nach Bedarf 
nach Art eines deus ex machina herangezogen werden können, wenn 
es sich um die physiologische Erklärung eines besonderen Falles handelt, 
und daß sie nicht in unbegrenzter Zahl in der Verborgenheit ruhen, 
wie die Plastiken, die der Bildhauer nach Wunsch und Willen aus 
dem Marmorblock herausarbeiten kann, sondern daß sie ganz be- 
stimmter Natur sind, wie die verschiedenen Modifikationen, welche 
der Kohlenstoff annehmen kann, oder wie die Isomerien einer 
organischen Verbindung. 

Tatsächlich gibt es mehrere kaum anfechtbare Hinweise darauf, 
daß die Organismen wirklich mit solchen virtuellen Potenzen in weitem 
Umfang, wenn auch nicht unbegrenzt ausgestattet sind. Solche Hin- 
weise bilden z. B. die universellen Potenzen?), d. h. Entwicklungs- 
möglichkeiten, welche bei den Angehörigen verschiedener Tierklassen 
oder gar beider Organismenreiche in übereinstimmender Weise vor- 
kommen, z. B. der Albinismus; ferner die gemeinsamen oder 
generellen Potenzen2), welche in den verschiedenen Gliedern einer 
engeren Verwandtschaftsgruppe, insbesondere eines Genus teils normaler- 
weise zur Entfaltung kommen, teils als virtuelle Anlagen vorhanden 
sind, wie vielleicht die Zebrastreifung der Equiden; weiterhin die früher 


1) Vgl. Über die leb. Substanz. Jahreshefte Ver. vaterl. Naturk, Württ. 1908, S. 363. 
2) Einzelfragen II, diese Zeitschr. 4 1910, S. 25. 
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von mir als Transversionent) bezeichneten Entwicklungsmöglich- 
keiten, d.h. Merkmale, welche einzelnen Formen als normale spezi- 
fische Charaktere zukommen, dagegen bei den Angehörigen anderer 
Gruppen nur als gelegentliche Abnormitäten, wahrscheinlich unter der 
Wirkung besonderer Ursachenkombinationen, zum Vorschein kommen, 
z. B. die Schwimmhäute der Wasservögel, die als erbliche Abnormi- 
täten auch bei den Tauben auftreten. Von besonderem Interesse sind 
die mutuellen Transversionen, für welche das aberrative Vorkommen 
gekreuzter Schnabel außerhalb der Gattung Zoxia und andererseits 
die gelegentlichen Varietäten von Z. curvirostra mit ungekreuztem 
Schnabel ein zoologisches Beispiel bilden. Auch die besonders von 
H. de Vries behandelte transgressive Variabilitat?), bei welcher 
die fluktuierenden Abänderungen zweier Arten gegenseitig die Art- 
grenzen überschreiten, kommt hier in gewissem Sinne in Betracht. 

Für viele dieser Potenzen sind die auslösenden Reize genauer be- 
kannt, auch die für unsere Frage besonders wichtige Erblichkeit ist 
in zahlreichen Fällen nachweisbar. Jedoch ist das ganze Gebiet sowohl 
auf zoologischer wie auf botanischer Seite noch einer systematischen 
Durcharbeitung bedürftig, und neben der Frage nach dem Umfang der 
fluktuierenden Variabilität einer Spezies dürfte in Zukunft die andere 
Frage ein immer größer werdendes Interesse beanspruchen, wie groß 
bei den einzelnen Arten die Zahl der latenten, vorzugsweise in Form 
von Mutationen zur Entfaltung kommenden Potenzen ist. 

Für unsern Zweck genügt zunächst die Feststellung einer bei den 
Organismen in weitem Umfang vorhandenen immanenten Pluri- 
potenz, mag nun diese durch die Konstitution des Artplasmas als 
gewissermaßen ungewollte und zunächst zwecklose Nebenerscheinung 
bedingt sein, so wie die Isomerien einer organischen Verbindung aus 
deren Konstitution ableitbar sind, oder mag sie im Laufe der Art- 
geschichte unter dem Einfluß von öfters wechselnden Milieuverhaltnissen 
und unter der Mitwirkung von Selektionsprozessen entstanden sein. 

Die Pluripotenzhypothese sucht die Schwierigkeiten zu beseitigen, 
welche dem physiologischen Verständnis einiger spezieller Fälle von 
Lamarckscher Vererbung im Wege standen, und sie will zur Ab- 
rundung des Gesamtbildes beitragen, das man sich, wie ich glaube, 
zurzeit von diesen Vorgängen machen kann. Ich möchte es dahin 
gestellt sein lassen, ob sich sämtliche Erscheinungen tatsächlich in einer 


1) Einzeltragen I, diese Zeitschr. 1 1909, S. 461. 
2) H. de Vries, Die Mutationstheorie. 1 S. 308ff., 2 S. 346ff. 
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der vier besprochenen Kategorien unterbringen lassen. Diese Frage 
ist deshalb noch weit entfernt von der Lösung, weil in einer sehr 
großen Anzahl von Fällen die Resultate noch unsicher und zwei- 
deutig sind, und weil man bisher fast immer zufrieden war, wenn die 
erbliche Übertragung dieser oder jener Außeneigenschaft nach- 
weisbar erschien. 

Man wird aber auch hier, wie auf anderen Gebieten der Erb- 
lichkeitsforschung!), erst dann die experimentell gewonnenen Resultate 
richtig beurteilen und die Zahl der Hilfshypothesen und Fiktionen 
einschränken können, wenn man die Brücke zwischen den sichtbaren 
Außeneigenschaften und den ausden Versuchen erschlossenen Elementar- 
eigenschaften oder Erbeinheiten zu schlagen sucht und mittels der 
entwicklungsgeschichtlichen Eigenschaftsanalyse durch die Zwischen- 
eigenschaften hindurch gegen die Elementareigenschaften selber vor- 
zudringen beginnt. 


1) Vgl. Untersuchungen über Elementareigensch. I, diese Zeitschr. 8 1912, S. 36. 


Color inheritance in the Horse. 
By E. N. Wentworth, Ames Iowa, U.S. A. 


(Eingegangen: 15. Mai 1913.) 


While laboratory animals have yielded very nicely to the study 
of their inheritance of color, the horse still remains a mystery in 
many of the phases of coat transmission. Hurst and Bunsow have 
recognized chestnut with the sorrel and liver shades as a true recessive, 
and Hurst has shown black to be epistatic to this reddish pigment. 
Bays and browns have been with difficulty separated but have been 
considered as epistatic to both colors mentioned, while grays and 
roans seem dominant to the entire series of color. One difficulty 
which seems to have beset all investigators up to the present time, 
with the exception of Dr. WALTHER, is the tendency to arrange all 
colors as an epistatic and hypostatic series, expecting them, then, to 
conform to the simple laws of presence and absence. That this 
attempt has been a real stumbling block the writer hopes to show, 
by means of his arrangement of factors in a manner slightly similar 
to WALTHER’s and STURTEVANT’s methods but differing in the factors 
themselves. 


The pigments in the equine coat. 


A microscopic examination and simple chemical tests reveal only 
two pigments in the coat of the ordinary horse. These seem to 
correspond to the red or yellow and the black pigments found in 
rodents. There is quite evidently a lack of chocolate or else such a 
close linkage of the brown and black pigments that they are not 
readily separable. 

Under both the low and high power red pigment granules may 
be discerned in the sorrel, chestnut, bay or red roan hairs. The 
granules are sharply distinct and typical in form but there seems 
also to be a diffuse red, slightly lighter in tinge, distributed quite 
evenly throughout the cortical layer. This is entirely separate from 
the effects of spherical aberration, and is quite evidently a basal 
ground-pigment found in all but white or albino hairs. 
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Black pigment granules rather larger, coarser and more frequently 
clustered appear in the black horse. They are so numerous and 
typical that they quite obscure the red ground pigment. 

Quantitative differences appear in the amount of pigment in the 
hair, intense and dilute conditions being readily recognizable. The 
effects of age and sun are quite noticeable also, fading usually being 
produced, as in some cases the black hair loses its black pigment 
almost entirely and gives the rusty black so common in Percherons 
and general work horses. 


The inheritance of the red pigment. 


Hurst and Bunsow have shown that chestnut breeds true. The 
figures in the table, taken from various sources(!), show that out of 
1610 matings all but 16 are chestnut. This is a deviation from a 
pure recessive of 1%, but since it has been shown that the average 
stud book contains 2% of errors, this 1% may be readily credited 
to that. It will be noticed that the variates are 6 bays and 10 blacks. 
Bay is the common color of a colt at birth and a rusty black is 
nearly as frequent. Since many colts are recorded at from one to 
three months of age and since the natal coat is not shed usually 
until the foal is twelve weeks old errors here are not unexpected. 

The black pigment seems more complicated in nature. 406 in- 
dividuals show it to 41 without when black is mated to black and 
200 bear it to 108 without when black is mated to chestnut. Since 
most of the individuals in the black by black matings are from the 
Percheron breed in which there are a large number of homozygous 
blacks the small ratio of chestnut segregates is not surprising. The 
I5 bays from the black by black mating are unexpected. 11 of 
these come from STURTEVANT’s records. He offers the possibility of 
error by explaining it on the ground of error in the natal coat, on the 
difficulty in distinguishing dark browns from blacks in the parents 
and by other means. These seem sufficient to the writer to permit 
disregarding them since he found none in his studies on actual in- 
dividuals, (1. c. some 100 in number). STURTEVANT and the other in- 
vestigators are disturbed by the high percent of bays from the black 
by chestnut matings, but this is probably due to the idea of bay 


(1) The Government Gray Draft Horse Experiment at Ames, Pedigree and study 
of actual animals by the writer, SruRTEVANT’s, WıLson’s and ANDERSON’s papers 
principally, with isolated cases from the agricultural press. 
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held by them. It fits the writer’s hypothesis perfectly. The factors 
so far considered may be lettered as STURTEVANT has done, c for 
the chestnut ground pigment and H for the black pigment, (HursT’s 
factor). 


Bays and Browns. 


Bay and brown are distinguished with difficulty by each of the in- 
vestigators and by most practical men. On this account the writer has 
made no attempt to separate them but has lumped such records together. 

Bay is a restriction factor, which will be called B, that limits 
the development of the black pigment to the eye, mane, tail, lower 
limbs and the extremities in general(t). It can operate only in the 
presence of factor H, black pigment. Brown probably differs from 
bay in having the dapple pattern combined with the restriction 
factor B. This permits some black to appear where the dapples are 
located and gives a darker appearance. This idea would suit the 
microscopic as well as visual evidence since brown differs from bay 
in the presence of black hairs. Most writers have considered brown 
dominant to bay, a condition which would suit the above theory 
since the dappling pattern is apparently dominant. 

Bay to bay gives 5723 bay, 274 black and 672 chestnut. This 
varies quite a little from the expected 9:3:4 ratio. However the 
bays are very largely, (all but about 500), from the American Saddle 
Horse and Standard Bred records, and bay has been the dominating 
color among them for seventy five years. The deficiency in blacks 
may be accounted for by their lack of popularity(?). Bay to black 
and to chestnut give qualitatively similar results as would be expected, 
but there is a lower percentage of bays and a higher percentage of 
blacks in one case and chestnuts in the other than would be expected. 

The high percent of bays in the offspring of blacks to chestnuts 
has been non-conformable to previous theories. The restriction factor 
B does not appear somatically except in the presence of H, black 
pigment. Theoretically three-fourths of the chestnuts ought to carry 
this restriction factor, so that the mating of these to blacks should 
always supply bays. From this standpoint there is a deficiency 
rather than an excess of bays. 


(1) Black pigment is also present in the skin of the bay horse. It furnishes one 
basis for the superficial distinction of bay and chestnut coats, claimed possible by some. 
(2) This would prevent recording of black animals. 
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The duns. 


Duns are little known. Their numbers are few and they may 
be grouped into at least three kinds. The ordinary buckskin with 
black extremities is probably a dilute bay, the yellowish dun a dilute 
chestnut and the cream colored with light mane and tail, a dilute 
sorrel with the yellow extremities, factor M. 

Since the records do not separate them they will not be dealt 
with further. Factor 1, the dilution factor is probably epistatic to 
all but gray and roan. 


The grays. 

Gray is recognized as a separate factor by all writers. There 
seems some question as to whether it can operate in the absence of 
H, black pigment, but STURTEVANT presents evidence to show that 
it does. It is dominant to all factors previously named, dappling D 
and restriction B excepted, and varies from a deep iron gray in young 
stock to the white or flea-bitten gray of the older animal. 

It is a simple factor since animals heterozygous for it produce 
50% grays and 50% other colors. Dr. L. J. CoLE of the University 
of Wisconsin has told the writer in private communication that one 
of his students has totalled the offspring of grays in the Clydesdale 
studbook and has obtained exactly 50% of each of grays and other 
colors. The Clydesdale breeders have objected to grays and have 
always bred their gray mares to other stock in order to reduce the 
chances of its appearance. Gray stallions since 1831 have nearly all 
been castrated. This has resulted in all the grays being heterozygous. 

STURTEVANT shows 400 gray to 428 not gray for the heterozygous 
condition in one sex while he exhibits 45 gray to 15 not gray where 
both parents are heterozygous. 

Gray is characterized by an intermingling of pigmented with 
non-pigmented hairs, usually associated with dappling. It seems 
possible that gray may be a combination of dappling and the roan 
factor although the above evidence indicates that it is a unit in action. 


The roan pattern. 


Roan seems dominant to all the other colors and is apparently 
a pattern entirely independent of the kind of pigment. Two kinds 
of roans exist visually, strawberry or red roan, and blue roan. These 
probably correspond to bays and blacks plus the roan pattern. It 
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seems possible that there also exists a chestnut roan, in fact they 
are apparently quite common, for roans with red pigmented manes 
and tails instead of black are seen frequently. Such a roan would 
probably be the type produced by the mating of blue roan to blue 
roan shown in the table. If the black factor were heterozygous in 
both sexes, the chestnut roan would result. 

Roan differs from gray in lacking the dappling common to gray 
and in possessing quantitatively a much larger number of pigmented 
hairs. It has seemed to the writer that gray may be a combination 
of the roan, dappling and dilution factors coupled together in some 
way, but since from the present evidence that would necessitate 
considering gray epistatic to roan and since this latter is manifestly 
untrue it is best to consider them as separate factors. 

Roan is epistatic to the entire series of factors as may be shown 
from the three following records. One a roan Belgian stallion owned 
at a small town in Iowa (the name and address are lost) sired 254 
colts of which 230 were red roan and 24 blue roan, these colts coming 
from all colors of mares. The second a roan Belgian stallion which 
stood for two years in northwest Warren County, Iowa, sired 112 red 
roans, 7 blue roans and 6 chestnuts, from mares of various coats. The 
third, also a Belgian, owned in Marshall county, Ill. sired about half 
roan colts and the other half grays, blacks, bays, browns, and sorrels. 
His owner states that his sire was blue roan, his dam was bay, his 
second dam was chestnut and his dam’s sire brown (!). 


Spotting. 


Spotting varies in type but may receive at least two classifications. 
The white stockings on the legs and the blazed face typical of the 
English breeds, Shire, Clydesdale, Hackney, Thoroughbred and allied 
breeds, seems to be inherited as a distinct kind of spotting although 
it fluctuates very markedly in amount of white. The “blaze” may 
become as small as the typical star in the forehead or may cover more 
than half the head. The stockings may extend well up to the elbow 
or stifle or may be restricted to the foot. 

Dr. WALTHER recognizes another type of spotting, Schabracken- 
scheckung or saddle cloth marking and its recessive, absence of same. 


(1) Since the above records were prepared an instance has beer. discovered of 
a roan Belgian stallion in southeast Story county, Iowa, that has sired 256 red roan 
colts to the exclusion of other colors. 
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He finds it also inherited as a distinct unit although fluctuating in 
its limits. It is a spreading of white over the back, sides and croup, 
and down onto the legs. It is dominant and may appear with any 
color so far discussed. It is apparently what the horse breeder calls 
piebald or skewbald or what the average person calls a ‘““calico” horse. 

Albinos are uncommon, but extreme spotting with blue eyes (glass 
eyes) are frequently seen. 


The reduction of Pigment in Mane and Tail. 


Yellow manes and tails on sorrels and cream colored extremities 
on duns are very common. They are apparently recessive since one 
chestnut mare Bessie at the Iowa State College has produced eight 
chestnut colts, six with manes the same color as the body, two with 
the yellow mane. Another chestnut mare known as the “half-hackney” 
bred qualitatively the same producing two colts of the first class 
and one of the second. Four chestnut mares with yellow manes 
mated to three different chestnut stallions with yellow manes produced 
thirteen foals with yellow manes. The summary of data on this is 
appended. 


Chestnut stallions 
with yellow manes 


Chestnut stallions 
without yellow manes 


1 
Chestnut mares with yellow manes... 25 without 6 with 13 with 
Chestnut mares without yellow manes. 17 without 2 with | 19 without 3 with 
| 


This shows it apparently to be recessive. A cream colored mare 
with light mane and tail produced three dun colts with black extremities 
when crossed to a bay. This would fit the above hypothesis although 
it throws no light on it. 


The dilution factor. 


The dilution factor I is apparently dominant. Mouse is a dilute 
form of black and three matings of mouse to black have given two 
mouse-colored and one black. The mouse colored parent of the black 
was produced by a black stallion to a dun mare so was known to be 
heterozygous. The table shows that duns mated to other colors have 
produced 13 duns to 1g other colors, near enough to expectation in 
such small numbers to account for dilution being a dominant factor. 
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It must be remembered that duns are not popular, in America at least, 
and hence there will probably be a deficiency. Also because of this 
most duns will be heterozygous. 


Summary. 


The factors so far discussed will account for the following colors, 
those qualitatively alike being grouped together: 


Sorrel-Chestnut-Liver. 

Black-Mouse. 

Bay-Brown-Bloodbay-Mahogany bay-Seal Brown. 
Dun-Buckskin-Cream-Isabelline. 

Gray-White. 

Blue roan. 

Roan-Strawberry Roan-Red Roan. 
Piebald-Skewbald-Blaze and white stockings. 
Dappling. 


The factors themselves follow with the tentative composition for 
the different colors: 


Factor c equals Red or yellow basic pigment. 

Factor H equals Black. 

Factor B equals Restriction factor producing bay in presence of H. 

Factor G equals Factor for gray pattern. 

Factor R equals Factor for roan pattern. 

Factor D equals Factor for dappling pattern. 

Factor s equals Star or blaze in forehead and white on legs. 

Factor P equals Piebald and skewbald markings, Dr. W ALTHER’ 
Schabrackenscheckung. 

Factor m equals light creamy yellow mane and tail. 

Factor 1 equals dilution factor dominant to i, intense. 

Chestnut equals c, may have B & M in some Cases. 

Black equals c H, may have D in some cases. 

Mouse equals c H I, may have D in some cases. 

Dun equals c I, C B I or C M I, according to kind. 

Bay equals CH BL _ 

Brown equals C H B D. 

Gray equals commonly c HG D, maybe C G D. 

Blue roan equals C H R. 

Red roan equals C R or C H B R, latter commonest. 
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Red Bine Gray | Dun | Bay | Black | Chestnut 
roan | roan | | 
Red roan >< red roan ....| 45 EN | — | aa 5 = — 
Red roan >< blue roan ...| 33 | II | 2 | == 2 — _ 
Red roan >< gray........ 37 | Zs. 27 | = 4 2 2 
Red roan X bay......... Os or 27, — 101 7 10 
Red roan >< black ....... 14 | 4 | I — 5 II I 
Red roan >< chestnut .... 18 2 | 4 | = 12 2 4 
Blue roan >< blue roan... AN ae — = — 
Blue roan >< gray........ — | ae ete Nee 2 _ _ 
Blue roan >< bay ........ — hy) SS aes 8 3 i 
Blue roan >< black....... — | — Ze — | I — 
Blue roan >< chestnut.... — | I ln I — | _ 
ET Ae IO N 66 = Eau |) pie — 
ray Adune seen ne = a 7 5 2 | — _ 
Bettye DAY asi icin< + s+ <'5 2 _ I? so — 54 6 9 
foray >< Diack... ....2... —_— |; — ft 25 14 20 5 
Gray ><'chestnut.......... — _ 14 = 7 2 10 
LD SG cr ueanae —_— |= —_ 2 I = 1 
rns Day ones 1? — — | 4 4 I I 
eb ack ecm Sav ceca | EL I 7 I 
Dun ><eshe tnnte....... ee ee Fer I = = 
EEO RSD AVS ae. /sieroi1o ace ae = lS = || = 5723 274 672 
Beanie ACE 5 sie corarere sic-s.« — | — [7 =: _ 1218 476 130 
Bay >< chestnut .......-. A ear he | Pet — 826 70 497 
Blaekr><iDlack. ......:..: — a = 15? 391 41 
Black >< chestnut........ = = | = — | 135 65 108 
Chestnut >< chestnut ..... — — — — 6? 10? 1594 
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Die Variationskurve in der Biologie. 
Von Felix Auerbach. 


(Eingegangen: 26. Juni 1913.) 


Aus Anlaß allgemeiner Studien über graphische Methoden und 
Gesetze sah ich mich veranlaßt, auch die biologische Literatur 
der neueren und neuesten Zeit durchzugehen, und ich bin dabei auf 
eine Feststellung gestoßen, deren Mitteilung vielleicht für die auf 
diesen Gebieten arbeitenden Biologen von Wert sein dürfte, ganz ab- 
gesehen von der allgemeinen Klärung der Begriffe und Vorstellungen, 
die sich an der Hand der betreffenden Betrachtungen ergeben wird. 

In den biologischen Wissenschaften, namentlich in der Anthro- 
pologie, Zoologie und Botanik, ist seit einigen Jahrzehnten eine Methode 
in Aufnahme gekommen und von schönen Erfolgen belohnt worden, 
von der man lange Zeit hindurch nichts wissen wollte, und die auch 
jetzt vielleicht noch manchen versteckten Gegner hat: die statisti- 
sche Methode. Bei ihr werden die zählbaren oder meßbaren 
Eigenschaften von Individuen ins Auge gefaßt, und zwar von 
möglichst vielen Individuen; und es wird festgestellt, mit welcher 
Anzahl oder Maßzahl diese Eigenschaft bei den einzelnen Individuen 
vorkommt. Alsdann werden alle diese Fälle zusammengestellt, und 
es wird versucht, das Phänomen nach allen Richtungen hin gesetz- 
mäßig zu erfassen. Dabei handelt es sich eigentlich.um zwei Gesetze 
verschiedenen Charakters: erstens um das Gesetz der Gesamtmenge, 
um das mittlere Verhalten, also um ein Gesetz, aus dem die indivi- 
duellen Eigenschaften verschwunden sind und in dem nur noch das 
Gesamtverhalten zum Ausdrucke kommt; und zweitens das Gesetz 
der individuellen Abweichungen von diesem Durchschnittsver- 
halten. Dabei ist ein Unterschied zu machen, der eigentlich nicht 
sowohl realen Charakters ist, als vielmehr den .derzeitigen Stand 
unserer Erkenntnis betrifft: es gibt individuelle Abweichungen, die 
bestimmte, uns bekannte Ursachen haben; und es gibt andere, bei 
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denen das nicht der Fall ist, und die wir daher als zufällige Ab- 
weichungen bezeichnen. Das Gesetz der begründeten Abweichungen 
wird natürlich von den Bedingungen des besonderen Falles abhängen. 
Was dagegen das Gesetz der zufälligen Abweichungen angeht, so wird 
man, wenn man ganz naiv an die Sache herantritt, zunächst zu der 
Meinung neigen, daß hier von einem bestimmten Gesetze überhaupt 
nicht die Rede sein könne; denn Zufall und Gesetz, so wird man 
sagen, schließen sich doch aus. Man weiß längst, daß diese Meinung 
irrig ist; daß vielmehr auch der Zufall durch ein Gesetz beherrscht 
wird, und noch dazu durch ein, wie die mathematische Theorie ergibt, 
erstaunlich einfaches Gesetz, das man am besten als das ,,Wahr- 
scheinlichkeitsgesetz‘‘ bezeichnet. In der Anwendung, z. B. auf 
biometrische Probleme, wird das Wahrscheinlichkeitsgesetz sich nicht 
immer, vielleicht sogar überhaupt niemals ganz exakt, bestätigt finden; 
und es ist dann eben mit Sicherheit zu schließen, daß die Verteilung 
der individuellen Werte nicht ausschließlich dem Zufall zuzuschreiben 
ist, sondern daß sie zu einem Teile bestimmte, erkennbare Gründe 
hat. Und diese Gründe aufzufinden, zu zeigen, daß sie die wirkliche 
Verteilung der Abweichungen richtig darstellen, und aus diesem 
Befunde weitere Schlüsse zu ziehen, das ist eben dann das spezielle 
biologische Problem. Voraussetzung dabei ist selbstverständlich, daß 
das richtige Wahrscheinlichkeitsgesetz zugrunde gelegt wird; denn 
wenn diese Voraussetzung nicht erfüllt ist, werden auch die Ab- 
weichungen falsch, und somit alle daraus zu ziehenden Schlüsse. 
Alle hier in Rede stehenden Verhältnisse lassen sich nun in überaus 
anschaulicher Weise studieren, wenn man, statt der gewöhnlichen 
rechnerischen Methode der Statistik, die Methode der graphischen 
Darstellung anwendet; und das ist bei den biologischen Anwendungen 
der Methode tatsächlich in reichem Maße geschehen. Das Phänomen 
der „Variation“ — wie man die Gesamtheit der individuellen Ab- 
weichungen nennen kann — wird bei diesem Verfahren dargestellt 
durch eine Kurve, die daher den Namen Variationskurve verdient 
und erhalten hat. Nach dem vorangeschickten ist es ohne weiteres 
einleuchtend, daß es zwei Arten solcher Kurven gibt: theoretische 
und empirische; jene als Ausdruck des reinen Wahrscheinlichkeits- 
gesetzes, diese als unmittelbare graphische Darstellung der angestellten 
Zählungen oder Messungen. Die empirischen Kurven können begreif- 
licherweise sehr verschiedene Formen annehmen, unter Umständen 
sogar recht verwickelte; und es ist vielleicht, obgleich es nicht eigent- 
lich zu unserm Thema gehört, erlaubt, die wichtigste dieser Kompli- 
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kationen anzuführen. Während nämlich die theoretische Kurve immer 
eingipfelig ist, entsprechend dem Umstande, daß unter den vielen 
individuellen Werten einer der häufigste, der ,,wahrscheinlichste‘ 
ist, während alle andern desto seltener vorkommen, je weiter sie sich 
von jenem entfernen, finden sich empirisch nicht selten zweigipfelige 
Kurven, z. B. in dem Falle der Körperlänge von Rekruten in gewissen 
Aushebebezirken; und es ist dann zu schließen, daß es sich hier 
nicht um einen einfachen, sondern um einen zusammengesetzten Fall 
handelt; deutlicher gesagt: daß die Rekruten zwei verschiedenen Rassen 
angehören, deren mittlere Körperlänge eben verschieden ist. 

Als Begründer der statistisch-graphischen Methode auf dem Gebiete 
der Biologie ist der Belgier Quetelet anzusehen; er wie sein Nach- 
folger Galton in England wandten sich hauptsächlich der Anthro- 
pologie zu. Später sind dann auch die Verhältnisse der Tier- und 
Pflanzenwelt in dieser Weise bearbeitet worden, und unter den hier 
behandelten Problemen stehen an allgemeinem Interesse die der 
Variation, der Mutation, der Kreuzung und der Züchtung in reinen 
Linien voran. Es seien hier als besonders verdienstlich Forscher wie 
Mendel, de Vries, Pearson, Ludwig, Johannsen, Goldschmidt, 
Correns und Klebs genannt, denen sich viele andere, die vielleicht 
ebenso verdienten, erwähnt zu werden, anschließen. Es bietet sich 
hier, wie man leicht einsieht, ein ungeheures Feld für wissenschaftliche 
Arbeit dar; ein Feld, auf dem die Arbeit zwar einerseits wegen der 
notwendigen Fülle des zu beschaffenden Materials überaus mühselig 
und zeitraubend ist, auf dem aber andrerseits, wenigstens was die 
Vorarbeiten angeht, auch gebildete und zuverlässige Laien mit- 
wirken können. 

Unter diesen Umständen scheint es mir nicht überflüssig, auf 
einen Punkt der grundlegenden Theorie hinzuweisen, der jedenfalls 
prinzipiell von großer Bedeutung ist, aber auch tatsächlich von ent- 
scheidendem Einfluß auf die zu ziehenden Schlüsse werden kann; auf 
einen Punkt, der, soweit ich die Literatur durchsehen konnte, keine 
Beachtung gefunden hat. Ich erkläre dabei aber ausdrücklich, daß 
ich begreiflicherweise als Outsider nur eine größere Anzahl von Stich- 
proben machen konnte, und daß mir daher möglicherweise Literatur- 
stellen entgangen sind, in. denen das hier Klarzustellende bereits 
richtig erkannt wurde — möglicher-, nicht wahrscheinlicherweise; denn 
auch in die neuesten, mir zugänglichen Arbeiten ist aus jenen etwa 
versteckten Quellen nichts oder doch nicht das entscheidende über- 
gegangen. 
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Zunächst ist festzustellen, daß sich alle späteren Autoren auf 
diesem Gebiete mehr oder weniger streng an die von Quetelet und 
Galton gelieferte mathematisch-geometrische Grundlage halten; einige 
verfahren dabei zwar kritisch, ändern aber doch schließlich nichts 
Wesentliches. Es genügt also, dieses allgemeine Verfahren hier zu 
besprechen. Nehmen wir, um uns konkreter ausdrücken zu können, 
ein ganz spezielles Beispiel, etwa die Zahl der Blütenblätter einer 
Komposite, so wird durch Zählung an einer großen Zahl von Indi- 
viduen, etwa 1000, ermittelt: wieviel Blüten weisen ein, wieviel zwei, 
wieviel drei Blätter auf und so fort bis zum Maximum, sagen wir 
einmal hundert Blättern ? Es wird also jeder Zahl von Blütenblättern, p, 
die Anzahl der Individuen, n, zugeordnet, die jene Zahl p aufweisen; 
und es wird nun die entsprechende Kurve gezeichnet, mit den p auf 
der (horizontalen) Abszissenaxe, mit den n auf der (vertikalen) Ordi- 
natenaxe; man erhält so eine Reihe von Punkten, die man zu einer 
Kurve, der Variationskurve, verbindet. Das ist eine rein empirische 
Kurve, und darüber ist natürlich gar nichts zu sagen. Dieser Kurve 
wird nun die theoretische, die Wahrscheinlichkeitskurve gegenüber- 
gestellt, und beide werden miteinander verglichen. Als theoretische 
Kurve wird nun von den Biologen allgemein die sogenannte Binomial- 
kurve genommen, d. h. die Kurve, deren Ordinaten den Koeffizienten 
der Entwickelung eines zu irgend einer Potenz erhobenen Binoms ent- 
sprechen. Also z. B. 

(a + b)? =a? + 2ab + b2, Koeffizienten: 1—2—1 

(a + b)? = a3 + 3a2 b-+ 3ab?-+ b’, Koeffizienten: 1—3—3—1, 
und so geht das fort, bis man bei einer hohen Potenz eine aus vielen 
Gliedern bestehende Reihe von Koeffizienten erhält. Diese Reihe ist, 
wie man schon an den obigen Beispielen erkennt, eine symmetrische 
Doppeltreppe, zuerst aufsteigend, dann wieder abfallend. Wie die 
Biologen gerade auf diese Kurve gekommen sind, ist mir nicht ganz 
klar geworden; ich vermute, daß sie diese Grundlegung, weil sie 
elementar-mathematisch ist, der wahren vorgezogen haben, die vom 
Charakter einer Exponentialfunktion mit negativ quadratischem 
Exponenten 


2 
—— gl 
y=e 


ist, wo e rund 2,72 (Basis der natiirlichen Logarithmen) ist. Immerhin 
macht das nicht viel aus, da sich die Binomialkurve der Exponential- 
kurve immer mehr nähert, je höher man die Potenz wählt; wenn man 
z. B. die zehnte Potenz wählt, so erhält man die Koeffizientenreihe 
I—10—45—120—210—252—210—120—45—I0—I, 
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und diese Reihe von Zahlen, als Ordinaten aufgetragen, ergibt bei 
Ausgleich der Treppenstufen schon mit einiger Annäherung die richtige 
Wahrscheinlichkeitskurve. 

Aber das, wovon hier die Rede sein soll, ist etwas ganz anderes. 
Die Binomialkurve und die Wahrscheinlichkeitskurve, der sie sich 
nähert, sie haben eine fundamentale, bereits erwähnte Eigenschaft: 
sie sind, ob nun treppenförmig oder, wie die Wahrscheinlichkeitskurve, 
stetig gekrümmt, jedenfalls symmetrisch, die beiden vom Gipfel 
aus nach links und rechts liegenden Teile sind genau spiegelbildlich 
gleich; die Fig. ı gibt von einer solchen symmetrischen Wahr- 
scheinlichkeitskurve eine Vorstellung. 


Nun gilt aber diese Kurve — und damit kommen wir auf den 
springenden Punkt — nur in einem ganz bestimmten Falle; nur in 
7,0 


-7 


Fig. 1. 


diesem, allerdings sehr wichtigen Idealfalle stellt sie wirklich die 
wahrscheinliche Verteilung einer großen Anzahl von Werten auf die 
Individuen dar. Und wenn ich nun hinzufüge, daß dieser Fall in 
der Biometrie im Prinzip niemals und, praktisch genommen, auch 
nicht einmal immer mit hinreichender Annäherung realisiert ist, so 
wird man den Sinn dessen, worauf ich aufmerksam machen will, zu 
begreifen anfangen. Die Kurve gilt nur dann, wenn die möglichen 
Werte der betreffenden, statistisch zu erfassenden Größe einen Bereich 
umspannen, der nach beiden Seiten hin im Prinzip unendlich ist, 
d.h. von minus unendlich bis plus unendlich sich erstreckt; praktisch 
genommen aber mindestens nach beiden Seiten sehr groß, und zwar 
wesentlich gleich groß ist. Bei einer solchen Größe ist der Mittelwert 
der Wert null, und dann ist z. B. der Wert plus Io ebenso wahr- 
scheinlich wie der Wert minus Io, der Wert plus 100 ebenso wahr- 
scheinlich wie der Wert minus Ioo, die Kurve ist also symmetrisch. 
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Praktisch wird es auch nichts ausmachen, wenn der Mittelwert von 
null abweicht, wenn er z. B. ro ist; dann wird eben der Wert 20 
ebenso wahrscheinlich sein wie der Wert null, und der Wert plus 100 
ebenso wahrscheinlich wie der Wert minus 80; immer unter der Vor- 
aussetzung, daß beiderseits den möglichen, wenn auch vielleicht äußerst 
seltenen Individualwerten keinerlei Schranken gesetzt sind. 

Noch eine Bemerkung ist über diesen symmetrischen Fall hinzu- 
zufügen. Der wahrscheinlichste Wert einer symmetrisch verteilten 
Größe ist zugleich ihr Mittelwert; denn durch die Gipfelordinate 
wird die ganze von der Kurve und der Basis begrenzte Fläche 
in zwei gleich große Teile geteilt, und das ist bekanntlich das 
Charakteristikum des Mittelwertes. Die ersten Arbeiter auf dem 
biometrischen Gebiete haben hier die Unterscheidung zwischen Mittel- 
wert und Durchschnittswert gemacht (moyenne und médiane, englisch 
average); dabei soll der Durchschnittswert für eine Größe gelten, 
deren Einzelwerte alle gleich oft vorkommen, ob sie nun extrem seien 
oder nicht, oder deren Einzelwerte doch ganz regellos verteilt sind. 
Dieser Fall hat aber, da er sich keinen Gesetzen unterwirft, gar kein 
Interesse; und dem wirklich interessanten andern Falle wird man eben 
vollkommen dadurch gerecht, daß man sagt: der Mittelwert ist zugleich 
der wahrscheinlichste (das ist der bloße Durchschnittswert offenbar 
nicht). Wenn ich z. B. mit einem Würfel würfele, so ist der Durch- 
schnitt dessen, was ich werfe, 314, aber deshalb sind nicht etwa die 
Würfe 3 und 4 die wahrscheinlichsten, alle andern sind genau ebenso 
wahrscheinlich. Wenn ich dagegen mit zwei Würfeln spiele, so ist der 
Wurf 7 nicht ein bloßer Durchschnittswert (im Sinne von Quetelet), 
sondern ein wirklicher Mittelwert; richtiger ausgedrückt in unserm 
Sinne: er ist zugleich auch der wahrscheinlichste Wert, da er sechsmal 
vorkommt, wo der Wurf 6 oder 8 nur fünfmal, 5 oder 9 nur viermal, 
4 oder Io nur dreimal, 3 oder rr nur zweimal und 2 oder 12 gar nur 
einmal vorkommen. Also nochmals betont: bei der symmetrischen 
Variationskurve ist der wahrscheinlichste Wert zugleich auch der 
Mittelwert. 

Ganz anders, wenn es sich um eine Größe handelt, die einseitig 
begrenzt ist oder auf der einen Seite enger begrenzt ist als auf der 
andern. Der wichtigste, weil ungeheuer häufige, hierher gehörige Fall 
ist der einer Größe, die ihrer Natur nach positiv ist, also z. B. 
die Körperlänge eines Menschen, die Zahl der Blumenblätter, die 
Kinderzahl einer Ehe und hunderterlei anderes. Hier ist für die 
Variation von vornherein die Bedingung der Asymmetrie gegeben, 
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indem die Variation nach oben hin unbegrenzt ist (soweit eben nicht 
innere Gründe eine Beschränkung herbeiführen), nach unten aber eben 
nur bis zum Nullwert gehen kann; es ist, als ob hier eine undurch- 
dringliche Mauer errichtet wäre, während auf der andern Seite das 
Grundstück völlig offen steht. Daß in diesem Falle die Bedingungen 
für eine Asymmetrie gegeben sind, folgt ja schon aus ganz einfachen 
Erwägungen. Denn wenn eine Größe, die zwischen null und unendlich 
schwanken kann, am häufigsten den Wert Io annimmt, so werden 
die Werte 9 und ıı zwar noch ziemlich gleich wahrscheinlich sein, 
die Werte 3 und 17 aber durchaus nicht mehr, obgleich sie von IO 
beide um 7 abweichen; oder nun gar eine beiderseitige Abweichung 
um Io! — nach oben führt sie zu dem Werte 20, also zum doppelten 
des häufigsten Wertes, und das ist meist gar kein sehr unwahrschein- 
licher Wert; während man nach unten hin den Wert o erhält, der 
meist überaus unwahrscheinlich, wenn nicht geradezu unmöglich ist. 
Es ist eben ganz willkürlich, als Verteilungsprinzip um den wahr- 
scheinlichsten Wert herum die absolute Abweichung von ihm zu 
nehmen; mit weit größerem Rechte könnte man die relative Ab- 
weichung nehmen, d. h., mathematisch gesprochen, nicht eine arith- 
metische, sondern eine geometrische Reihe zugrunde legen, also 
z. B. wenn jetzt einmal 8 der wahrscheinlichste Wert ist, statt 


der Reihe 
o—2—4—6—8—Io—12—14— 16 


die Reihe 


1/9 —1— 2 —4—8—16— 32 —64—1 28 ; 


im Sinne dieser neuen Reihe wären also z. B. nicht 2 und 14 gleich 
wahrscheinlich, sondern 2 und 32. 

In Wahrheit ist natürlich weder die arithmetische noch die geo- 
metrische Reihe ohne weiteres berechtigt, als Grundlage zu dienen; 
die mathematische Untersuchung muß vielmehr erst zeigen, welches 
das Gesetz der reinen Wahrscheinlichkeit sei; und sie liefert dafür 
eine Kurve, die zwar in der speziellen Gestaltung von den Umständen 
abhängt, ihrem Typ nach aber immer dieselbe ist; und das wesent- 
liche Merkmal des Typs ist seine Asymmetrie. Am berühmtesten 
ist diese Kurve durch die kinetische Gastheorie geworden, in der 
sie angibt, wie sich in einem bestimmten Augenblicke alle möglichen 
Werte der Geschwindigkeit des Schwirrens unter die einzelnen Molekeln 
verteilen; sie heißt nach ihrem Entdecker (für dieses Gebiet) die 
Maxwellsche Kurve, und wir wollen sie der Kürze halber auch 
hier so nennen. 
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Die Gleichung der Maxwellschen Kurve ist 
y—-x2e saat 
sie unterscheidet sich von der symmetrischen Kurve (vgl. oben) in 
mehrfacher Hinsicht. Vorangeschickt sei die Bemerkung, daß man 
in beiden Gleichungen eigentlich vor die rechte Seite noch einen 
Faktor c setzen muß; diese Konstante hat aber keine innere Be- 
deutung, da sie nur den Maßstab der Ordinaten bestimmt, und dieser 
doch ohnehin willkürlich ist, weil die Abszissengröße (Individualwert) 
und die OrdinatengréBe (Häufigkeit des Vorkommens) ganz ver- 
schiedene Begriffe sind, die nichts, also auch nicht irgend einen MaB- 
stab, miteinander gemein haben. Der erste Unterschied zwischen 
beiden Gleichungen sowie zwischen den beiden sie veranschaulichenden 
Kurven, Fig. ı und Fig. 2, ist der, daß jene für positive und negative 
Werte von x gilt und nur unter Heranziehung beider vollständig wird 
— die Benutzung nur positiver x-Werte würde nur den rechten Ast der 
Kurve ı liefern —; daß dagegen die neue Kurve sich überhaupt nur 
auf positive x-Werte bezieht und trotzdem schon durch diese voll- 
ständig wird, d.h. einen Gipfel und zwei Abhänge erhält. Zweitens 
aber, was damit zusammenhängt: die Kurve I ist symmetrisch (und 
muß es ja ihrer Entstehung nach durch Spiegelung der rechten Hälfte 
an der Ordinatenaxe sein), die Kurve 2 dagegen ist unsymmetrisch, 
und sie muß es nach der Natur der mathematischen Funktion, die sie 
versinnbildlicht, sein. Wo ihr Gipfel liegt, das ist hier nicht wie dort 
ohne weiteres klar, es ergibt sich jedenfalls erst aus der Natur der 
Funktion. Diese ist nämlich das Produkt zweier Faktoren, eines mit 
wachsendem x zunehmenden und eines mit wachsendem x abnehmen- 
den, und eine solche Funktion hat an einer bestimmten Stelle ihr 
Maximum (oder Minimum, was aber hier nicht in Frage kommt). In 
unserm Falle tritt das Maximum ein für x —1, das besagt also, daß 
der wahrscheinlichste Wert der untersuchten Größe als Einheit gewählt 
wird; hat er in Wahrheit einen andern Wert und will man alle Werte 
absolut ausdrücken, so braucht man nur alle Abszissenwerte mit dieser 
Zahl zu multiplizieren. Was ferner den, dem x—1 entsprechenden 
Wert von y angeht, also das Maximum der Ordinate, so ist dieses 
offenbar gleich ı/e, also rund 0,368; auch hier hat man natürlich die 
Freiheit, dem behandelten Falle entsprechend, den Ordinatenmaßstab 
beliebig zu multiplizieren, aber natürlich für alle Ordinaten in gleichem 
Maße. Zum Zwecke der Vergleichung verschiedener Fälle wird man 
natürlich gut tun, auf runde Zahlen zu beziehen; also entweder die 
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Anzahl aller beobachteter Fälle gleich 100 oder gleich 1000 zu setzen, 
oder aber den häufigsten Fall als roomal eintretend zu setzen und 
alle andern Fälle dann entsprechend zu reduzieren. 

Wie stark die Asymmetrie der Maxwellschen Kurve ist, ersieht 
man noch besonders deutlich mit Hilfe der in die Figur eingezeichneten 
schwachen Kurve, die den nach rechts gespiegelten linken Ast der 
Kurve wiederholt; der Abstieg der Maxwellschen Kurve erfolgt eben 
viel allmählicher als der Anstieg, und er endet auch nicht plötzlich, 
wie jener anfängt, sondern er nähert sich nur „asymptotisch“, d.h. 
erst in der Unendlichkeit, der Basis; in Wahrheit wird man natürlich 
die Kurve als abgeschlossen ansehen, sobald die Ordinaten so klein 
geworden sind, daß sie keine Rolle mehr spielen. Zahlenmäßig wird 
die Asymmetrie der Kurve durch folgende kleine Tabelle erläutert, 
in der die Ordinatenwerte zusammengestellt sind, die zwei gleich weit 
von der wahrscheinlichsten abstehenden Abszissen entsprechen: 


0,8 [0,335 | 0.7 |0,297 


Inksewerrer 0,9 | 0,360 0,6 | 0,251 0,5 | 0,195 
Rechts wearaes 1g 0,362 1,2 | 0,340 1,3 lo.soz 1,4 | 0,270 1,5 | 0,235 
Differenz . . — | 0,002 — | 0,005 |= Wistaxo — | 0,019 — 0,040 
Diffin SG — | My — | I = 3 = | 7 = 19 


Wenn es also auf ein halbes Prozent mehr oder weniger nicht 
ankommt, kann man die Kurve noch bis zu -- Io Prozent Variation 
als symmetrisch betrachten; kommt es auf ein ganzes Prozent nicht 
an, sogar bis + 15 Prozent; bei größerer Variationsbreite aber und 
besonders für alle exakten Untersuchungen ist immer auf die Asym- 
metrie zu achten. 

Zieht man, wie das in der Fig. 2 geschehen ist, die Ordinate 
des wahrscheinlichsten Wertes w, so sieht man, daß rechts eine viel 
größere Fläche liegt als links; aus dem früher bei Gelegenheit der 
Betrachtung der symmetrischen Kurve gesagten folgt also, daB hier, 
im Gegensatz zu dort, der wahrscheinlichste Wert nicht auch der 
Mittelwert ist, daß vielmehr die Mittelwertsordinate weiter nach 
rechts liegt, der Mittelwert m also größer ist als der wahr- 
scheinlichste w. Bei der Maxwellschen Kurve ist das Verhältnis 
ein ganz bestimmtes, der Mittelwert ist hier gleich 1,13, d. h. er 
ist um den achten Teil oder um 13 Prozent größer als der wahr- 
scheinlichste; man kann dies als den Normalwert der prozentischen 
Differenz zwischen beiden bezeichnen und den in einem bestimmten, 
der Natur entnommenen Falle sich ergebenden mit ihm vergleichen; 
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er soll im folgenden immer mit d bezeichnet werden, so daß man 
die Beziehung hat: m—w 


d = 100 - —__. 
w 


Fig. 2. 
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In dem Falle der Luftteilchen ist beispielsweise, wenn die Temperatur 
0° C. beträgt, der wahrscheinlichste Wert der Geschwindigkeit in 
Metern für die Sekunde 377, der Mittelwert dagegen 425. 
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Im Anschlusse an das frühere sei noch bemerkt, daß, wenn man 
die Basis nicht in arithmetischer, sondern in geometrischer Progression 
einteilt, man ebensowenig eine symmetrische Kurve erhält; aber sie 
ist jetzt im entgegengesetzten Sinne asymmetrisch, sie fällt rechts 
steiler ab, als sie links ansteigt. Die wahre Wahrscheinlichkeitsver- 
teilung liegt also zwischen der arithmetrischen und der geometrischen. 

Außer dem wahrscheinlichsten Werte und dem Mittelwerte spielen 
bei der Variationskurve noch zwei Größen eine wichtige Rolle: der 
wahrscheinliche und der mittlere Fehler; sie sind bezeichnend für die 
Variationsbreite. Bei der Beinezahl eines Käfers ist die Variations- 
breite gleich null, es sind — von ganz vereinzelten Abnormitäten etwa 
abgesehen — immer sechs Beine vorhanden; dagegen ist die Früchte- 
zahl eines Birnbaums ungeheuer schwankend. Dort ist also der mittlere 
Fehler null, hier ist er sehr groß. Alles das gilt nun natürlich ebenso 
für die asymmetrische wie für die symmetrische Kurve; indessen be- 
steht doch ein wesentlicher Unterschied: bei der symmetrischen Kurve 
gibt es eine Variationsbreite schlechthin, also auch einen mittleren 
Fehler schlechthin; bei der asymmetrischen Kurve muß man sich 
vorerst entscheiden, ob man ihn vom wahrscheinlichsten Werte aus 
rechnen will oder vom Mittelwerte; in jenem Falle wird er verschieden 
für beide Seiten, und es ergeben sich alsdann weitere Konsequenzen; 
jedoch sollte dieser Punkt nur erwähnt werden; ein weiteres Ein- 
gehen auf ihn würde uns vom Thema zu weit abführen. 

Nun sind in der Biometrie fast alle Größen, um die es sich handelt, 
von dem hier charakterisierten Typus, d. h. ihrem Wesen nach positiv. 
Daraus folgt, daß ihre theoretische Variationskurve unsymmetrisch ist, 
und daß man, um den inneren, variationsbildenden Faktoren nach- 
zuforschen, die empirischen Kurven nicht, wie es die Biologen fast 
durchweg tun, mit der symmetrischen, sondern mit der asymmetrischen 
Wahrscheinlichkeitskurve, insbesondere mit der Maxwellschen, ver- 
gleichen muß. Solche asymmetrische Kurven habe ich nun allerdings 
in der biometrischen Literatur hin und wieder aufgestellt gefunden, 
z. B. bei Pearson, Duncker und Ludwig; aber sie werden durch 
Verallgemeinerung der Binominalkurve gewonnen oder als Anomalien 
eingeführt und mit besonderen Namen, wie ‚„Parabinomialkurve‘ be- 
legt; während sie in Wahrheit gar keine Anomalie darstellen, sondern 
das fundamentale Gesetz einer zwischen null und unendlich (oder 
zwischen andern unsymmetrischen Grenzen) schwankenden Größe. Die 
einzige, mir bekannt gewordene Schrift, in der die asymmetrische 
Kurve in fundamentaler Weise behandelt wird, ist eine Abhandlung 
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des holländischen Astronomen Kaptein, die aber trotz ihres mathe- 
matisch gründlichen und reichen Inhalts (oder vielleicht gerade des- 
halb) in biologischen Kreisen unbeachtet geblieben zu sein scheint; 
übrigens spielt gerade die Maxwellsche Kurve trotz ihrer Bedeutung 
als „Normalkurve‘“ auch bei Kaptein keine Rolle oder doch keine 
entscheidende. 

Nun ist es freilich an der Zeit, eine Bemerkung zu machen, die 
die praktische Bedeutung der angeschnittenen Frage in vielen Fällen 
herabmindert, an ihrer prinzipiellen Wichtigkeit aber nichts ändert. 
Nach der oben mitgeteilten Tabelle macht sich die Asymmetrie zu 
beiden Seiten des Gipfels zunächst nur ganz schwach geltend, sie 
steigt aber dann immer schneller und nimmt zuletzt gewaltige 
Dimensionen an. Wenn daher in einem bestimmten Falle die 
Variationsbreite gering ist, wird man mit ziemlicher Annäherung 
an die Wahrheit die symmetrische Verteilung zugrunde legen dürfen; 
und die obige Tabelle gibt einen Anhalt dafür, inwieweit man das 
tun darf. Man kann die Sache auch noch anders ansehen, und das 
macht sie vielleicht am anschaulichsten. Da die extremen, überhaupt 
vorkommenden Werte einer Größe immer sehr selten, also unwahr- 
scheinlich sind, muß die Kurve jedenfalls beiderseits sich an die Basis 
anschmiegen, gleichviel ob die Variationsbreite groß oder klein ist. 
Um nun für Fälle geringer Variationsbreite eine angenähert richtige 
Kurve zu erhalten, kann man zur Basis in geeigneter Höhe eine 
Parallele, eine ,,Ersatzbasis‘‘, ziehen, und es gilt dann von der Kurve 
nur das über diese Ersatzbasis sich erhebende Stück; dieses Stück 
hat dann eine geringe Variationsbreite und dem entsprechend auch 
eine nur geringe Asymmetrie. Übrigens kann es auch noch andre 
Fälle geben, wo die Symmetrie gewahrt bleibt, wenigstens praktisch. 
So der, freilich in der Natur nicht allzu häufig realisierte Fall einer 
Größe, die positiv ist, also die Null als untere Grenze hat, andrer- 
seits aber auch eine obere Grenze, die sie absolut nicht überschreiten 
kann; der Größe ist alsdann das Größerwerden ebenso erschwert wie 
das Kleinerwerden. Hat z. B. ein Verein 20 Mitglieder, und sind die 
Gründe für und gegen den Besuch einer Vereinsversammlung von 
gleichem Gewicht, so werden wahrscheinlich und im Mittel ro Mit- 
glieder anwesend sein, und es werden ebenso oft 5 wie I5 anwesend 
sein. Oder der eingangs erwähnte Fall zweier Würfel, bei denen 
beiderseits absolute Grenzen, 2 und 12, gesetzt sind. 

Schließlich noch eine Bemerkung über den Charakter der Kurve 
und die Lage ihres Gipfels. Bei Untersuchungen der hier in Rede 
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stehenden Art hat man zu unterscheiden zwischen zwei, im Prinzip 
wenigstens, ganz verschiedenen Objekten der Untersuchung: diskrete 
Zahlen einerseits und stetig variierende Größen andrerseits; dort 
handelt es sich um abzählen, hier um messen; als Beispiel kann für 
den einen Fall die Anzahl der Blütenblätter, für den andern ihre 
Länge dienen. Indessen kommt diese Unterscheidung doch praktisch 
nicht in Betracht, weil auch bei Messungen sich die Notwendigkeit 
herausstellt, Klassen zu bilden, ‘also z. B. die Blattlängen einzuteilen 
in solche von einem cm (mit + 4 cm Spielraum), 2 cm usw., so daß 
es sich auch hier schließlich um diskrete Fälle und um eine Ab- 


zählung handelt. Dabei tritt nun eine technische Schwierigkeit auf, 


die nicht unerwähnt bleiben darf. Die empirische Feststellung ergibt 
natürlich für eine abzählbare Größe immer einen ganzzahligen Wert 
als wahrscheinlichsten, z. B. 13 Blütenblätter oder die Blattlänge 7. 
Zeichnet man nun die Variationskurve, so würde es meist nur mit 
unverkennbarem Zwange möglich sein, der Kurve an dieser Stelle den 
Gipfel zu geben und sie doch in natürlicher Stetigkeit verlaufen zu 
lassen; man wird meist den Gipfel etwas nach links oder rechts rücken 
müssen, und man hat dafür auch in den Zahlen bereits einen Anhalt, 
insofern nämlich der nächst kleinere und der nächst größere Wert der 
untersuchten Größe nicht die gleiche Häufigkeit haben, sondern eine 
Differenz zugunsten des einen von ihnen besteht. Auf diese Weise 
gelangt man also zu einem wahrscheinlichsten Wert, der nicht not- 
wendig durch eine ganze Zahl dargestellt wird; durch das in manchen 
Fällen auf den Laien komisch wirkende dieser Festsetzung darf man 
sich nicht irritieren lassen. Beim Mittelwert ist ja auch der Laie 
gewöhnt, gebrochene Zahlen selbst für Dinge, die ihrer Natur nach 
ganzzahlig sind, nennen zu hören; bei dem wahrscheinlichsten Wert 
mutet es etwas sonderbarer an, aber es ist durchaus notwendig, 
wenn anders die Vergleichung beider Werte zu exakten Resultaten 
führen soll. 

Gehen wir nun dazu über, einige biometrische Fälle, sei es aus 
der vorliegenden Literatur, sei es ihrer besonderen Eignung wegen 
neu hinzugefügte, von unserem Standpunkte aus zu betrachten. 

Ludwig, der sich mit ganz besonderem Eifer Studien dieser Art 
gewidmet hat, schickt seinen eigentlichen biometrischen Fällen einen 
Fall voraus, der den Vorzug hat, daß es sich bei ihm eigentlich um 
etwas ganz Sinnloses handelt, so daß es keinem Zweifel unterliegen 
kann, daß hier lediglich der Zufall herrscht. Es handelt sich darum, 
wie oft ein bestimmter Buchstabe in einer Zeile eines Buches 
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vorkommt. Fiir das e in der Spalte der Frankfurter Bibelausgabe 
findet er symmetrische Verteilung. Und das ist nach dem hier Er- 
érterten nicht zu verwundern, da eine Spaltzeile dieser Bibel sehr 
begrenzte Aufnahmefähigkeit hat und deshalb die obere Grenze (Io) 
sich ebenso stark bemerklich macht wie die untere (o), der wahr- 
scheinliche Wert also mit 5 in der Mitte liegt. Daß das wirklich nur den 
angeführten Grund hat, habe ich durch zwei entsprechende Zählungen 
nachgewiesen, die sich auf andere Zeilen (Nietzsche, Taschenausgabe) 
und andere Buchstaben beziehen, nämlich zuerst auf das a und dann 
auf das w; um den Spielraum zu erweitern, habe ich dabei nicht 
Zeilen, sondern Zeilentripel zugrunde gelegt. Beim a ergibt sich 
folgende Verteilung von 200 Fällen: 


Fig. 3. 


und als entsprechende, ausgeglichene Kurve die der Fig. 3. Auch 
hier findet, wie man sieht, noch annähernde, aber nicht mehr voll- 
ständige Symmetrie statt; und infolgedessen sind die Werte von w 
und m nicht mehr identisch, es ist vielmehr: 
u nA m= 6,0 — 

letzteres also gegenüber dem Maxwellschen Normalwert (13%) noch 
etwas zu klein. Ganz anders, wenn wir den seltenen Buchstaben w 
nehmen, der sich in einem Zeilentripel sozusagen ausleben kann, d.h. 
der volle Gelegenheit hat, die ganze Variationsbreite durchzumachen; 
hier findet sich: 
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aus dieser Tabelle, noch besser aber aus der Fig. 4, ersieht man, wie 
kolossal schief hier die Kurve ist; und dementsprechend erhält man 
ww 51 m=2,5 d= 86%; 
der Mittelwert ist also hier beinahe doppelt so groß wie der wahr- 
scheinlichste, der Fall stellt ein Extrem dar. 
Ein sehr geeignetes Beispiel aus der Anthropometrie ist die 
Kinderzahl der Familien; und man müßte sich wundern, daß es 


64 


56 


48 


40 


32 


24 


76 


Fig. 4. 


niemals zum Gegenstande einer umfassenden Variationsstatistik gemacht 
worden ist, wenn der Grund nicht sehr nahe läge: der Mangel einer 
offiziellen Statistik, die ja auch aus leicht ersichtlichen Gründen mit 
großen Schwierigkeiten verknüpft ist. Immerhin kann man sich aus 
begrenzten Lokal- und Berufskreisen leicht genügendes Material ver- 
schaffen; das hier benutzte bezieht sich auf die gebildeten Stände, 
was bekanntlich hinsichtlich der absoluten Höhe der Zahlen wesent- 
liche Unterschiede gegenüber der Volksmasse bedingt, für das Ver- 
teilungsgesetz aber und namentlich für unsere Studie über die Asym- 
metrie nicht merklich in Betracht kommt. In dem von mir berech- 
neten Falle ergab sich auf 1000 Familien die folgende Verteilung 
(oben die Kinderzahl p, unten die Zahlen der Familien, in denen sie 
vorkam): 
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Degen... ae | 2 | 3 | 4 5 | ¢ | 7 | 8 
i) ge Rape TO 77 | 94 | 169 198 | 175 112 | 69 39 30 
id. See eee 9 | 10 | Il | 12 | 13 | ia) us Er 
en. . 16) | ae ene 4 | 2 I | Onl on |, es 
hier ergibt sich: 

w= 3,2 m = 3,6 di 121/30, 


also fast genau der Normalzahl entsprechend. Daher ist die ent- 
sprechende Kurve der Maxwellschen sehr ähnlich, wie ein Blick auf 
die Fig. 5 und 2 erkennen läßt; mit dem einzigen wesentlichen Unter- 


mn 


(Pee if 74 


Fig. 5. 


schiede, daß sie links nicht im Nullpunkte, sondern in beträchtlicher 
Höhe beginnt; ein Ausdruck für den Umstand, daß die völlige Kinder- 
losigkeit ihre besonderen Ursachen hat und demgemäß häufiger vor- 
kommt, als es der Wahrscheinlichkeit entsprechen würde. 

Die von Quetelet behandelte Körperlänge ist ein gutes Bei- 
spiel für die Zulässigkeit der symmetrischen Kurve, da gegenüber der 
großen Mittelzahl von 173 cm die Schwankungen zu gering sind, als 
daß sich der Nullpunkt geltend machen und die Kurve defor- 
mieren könnte. 


Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. XI. 3 
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Aus der Botanik sei der von Ludwig behandelte Fall der 
Fiederpaare am Eschenblatt angeführt, wo überhaupt nur sehr 
wenige Anzahlen vorkommen, nämlich 2 bis höchstens 7; die Grenzen 
liegen also sehr nahe beieinander, der Mittelwert ist 5,03 und ebenso 
groß ist, mit Rücksicht auf die Symmetrie, der wahrscheinlichste Wert, 
obgleich er sich direkt wegen der gar zu geringen Anhaltspunkte nicht 
mit einiger Sicherheit angeben läßt. 

Dasselbe gilt, um auch ein zoologisches Beispiel anzuführen, 
von den Schwanzflossen der Butten; die Schwankung beträgt 
hier beiderseits von dem Mittel (54) nur etwa 7 (Grenzen 47 und 61), 
also nur etwa I2 bis 15 Prozent; demgemäß wird die Kurve fast 
genau symmetrisch. 

Etwas anders schon verhält es sich mit der Länge von Feuer- 
bohnen, wie sie Johannsen bei seinen schönen Arbeiten über 
Züchtung in reinen Linien untersucht hat. Hier ergibt sich eine zwar 
schwach, aber deutlich asymmetrische Kurve, und es finden sich 
die Werte: 

w= 23,6 mm m= 24,4 m d=3%; 

die Differenz ist gering, kann aber auch nicht größer erwartet werden, 
da selbst der kleinste Längenwert, der vorkommt, nämlich 17—18 mm, 
dem Mittelwerte noch sehr viel näher liegt als dem Nullpunkte. 
Übrigens spricht Johannsen an einer späteren Stelle seines Buches 
von den schiefen Kurven, und er nennt instinktiv die stärkere Aus- 
bildung nach rechts positive Schiefheit (die entgegengesetzte nega- 
tive); er wird sich aber nicht klar darüber oder spricht es doch nicht 
aus, daß diese positive Schiefheit keine Anomalie, sondern der theo- 
retische Normalfall ist, während dem andern Falle eine theoretische 
Bedeutung überhaupt nicht zukommt. 

Jetzt nehmen wir Fälle aus der Botanik, in denen die Schiefheit 
größer ist, und zwar so groß, daß sie mehr oder weniger genau der 
Schiefheit der Maxwellschen Kurve entspricht. Zwei solche Fälle 
entnehme ich den Arbeiten von Ludwig, nämlich die Anzahl der 
Randstrahlen von Bellis perennis (Gänseblümchen), wo die 
Grenzen I2 und 72 sind, die Variation also sehr weit, und zwar 
links bis in einige Nähe des Nullpunktes geht, und wo sich die 
Endzahlen 
W = 34,5 m = 38,5 d=11!% 
ergeben; und zweitens die Zahl der Blüten in der Dolde von Primula 


farinosa: 
w=10,5 m 12,4 d-—_18,00: 
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Ein drittes Beispiel entlehne ich einer Abhandlung von Tine Tammes 

(Groningen); es betrifft das von de Vries zu seinen Mutationsversuchen 

benutzte Trifolium pratense quinquefolium, das, wie ja schon 

der Name andeutet, von Artwegen dreiblättrig ist, durch Züchtung 

aber fünfblättrig gemacht werden kann, wobei sich dann merkwürdige 

Beziehungen ergeben. Hier interessiert nur das allgemeine Endresultat: 
w—3L m = 3,6 d=16%. 

Endlich, um zu zeigen, wie allgemeine Gültigkeit unsere Betrach- 
tungen haben, noch ein Beispiel aus einem ganz andern Gebiete, zu 
dem ich durch die Arbeit von Kaptein angeregt worden bin. In 
ihr findet sich ein Fall aus der Psychophysik erörtert, nämlich der 
Schwellenwert der Druckempfindung auf der Haut; leider ist 
die Anzahl der Versuche im Verhältnis zur Breite der Variation zu 
gering, so daß man zweifelhaft sein kann, ob die daraus zu berech- 
nenden Endzahlen allgemeine Bedeutung haben. Ich habe daher die 
Messungen wiederholt und bei einer genügend großen Anzahl folgendes 
Resultat bekommen: 

w=4,2 dgr m = 5,2 dgr d=24%; 
hier ist also die Asymmetrie fast doppelt so groß wie bei der Normal- 
kurve, und es ist auch nicht schwer, sich darüber die richtigen 
Gedanken zu bilden. 

Die hier ausgewählten Beispiele sowie viele andre, die ihnen 
hinzugefügt werden könnten, zeigen erstens, daß die Variationskurve 
im allgemeinen ausgesprochen asymmetrisch ist, was mit der theo- 
retischen Forderung übereinstimmt; und zweitens, daß der Grad der 
Asymmetrie zuweilen mit dem der Maxwellschen Kurve überein- 
stimmt, in andern Fällen wesentlich geringer, in noch andern wesent- 
lich größer ist. Einen Hauptgrund für die geringere, ja gänzlich 
fehlende Schiefheit haben wir bereits in der einseitig-engen Begrenzung 
des Variationsbereiches kennen gelernt; einen weiteren Grund hierfür 
sowie namentlich für die unter Umständen stärkere Schiefheit müssen 
wir nun noch besprechen, richtiger gesagt: andeuten; denn die Aus- 
führung ins einzelne ist eine viel zu umfassende Aufgabe, und sie 
müßte viel zu tief in die besonderen Verhältnisse der biologischen 
Wissenschaften eindringen, als daß sie hier erfolgen könnte. 

Wenn im vorstehenden die Maxwellsche Kurve als Normalkurve 
hingestellt wurde, so soll das keine These von absoluter Bedeutung 
sein, es war. vielmehr eine Maßnahme, um überhaupt einmal eine 
exakte Vergleichsbasis zu gewinnen. Die Frage, ob die Maxwellsche 
Kurve „die Normalkurve‘‘ oder aber vielleicht nur ,,eine Normalkurve“ 
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sei, der noch andre zur Seite gestellt werden könnten, läßt sich nur 
entscheiden, wenn man dem Wesen dieser Kurve näher tritt und ins- 
besondere untersucht, unter welchen Einflüssen sie zustande gekommen 
ist. Und da zeigt sich nun folgendes. Die Geschwindigkeit der Gas- 
molekeln, auf die sich die Kurve ursprünglich bezieht, ist ein so- 
genannter Vektor, d. h. eine gerichtete Größe; und gerichtete Größen 
besitzen, wie auch der Nichtmathematiker wissen wird, eine dreifache 
Mannigfaltigkeit, die man am besten dadurch zum Ausdruck bringt, 
daß man den Vektor in seine drei rechtwinkligen Komponenten zer- 
legt, also in die Geschwindigkeitskomponenten parallel zur x-, y- und 
z-Achse. Man kann das auch so ausdrücken: ein Punkt, der sich 
fortschreitend bewegt, hat drei Freiheitsgrade, nach rechts-links, nach 
vorn-hinten, nach oben-unten. Und diese Freiheitsgrade bringen es 
mit sich, daß, je größer ein Geschwindigkeitswert ist, desto größer 
auch die Zahl der möglichen Kombinationen wird, durch die er zu- 
stande kommt. Einen solchen Fall von kombinierten Freiheitsgraden 
haben wir ja schon kennen gelernt bei den beiden Würfeln, wo der 
Wurf 2 nur auf eine einzige Art (I+ 1), der Wurf 7 dagegen auf sechs 
verschiedene Arten (I+ 6, 245, 3+4, 4+3, 5+2, 6+ I) zustande 
kommen kann; deshalb steigt die Kurve bis hierher an. Wenn sie 
dann in symmetrischer Weise wieder abfällt, so liegt das an der ent- 
sprechenden Begrenztheit des oberen Bereiches, der mit dem Wurfe 
12 absolut erschöpft ist. Bei den Gasteilchen dagegen ist eine obere 
Grenze im Prinzip nicht vorhanden, es muß sich daher die Dreizahl 
der Komponenten im Sinne einer bestimmten Asymmetrie geltend 
machen. Über den wahren Zusammenhang der Asymmetrie mit der 
Zahl der Freiheitsgrade kann nur die mathematische Analyse Auf- 
schluß geben; für unsere Zwecke genügt es, zeichnerisch vorzugehen. 
In der Fig. 6 sind vier Kurven gezeichnet, von denen wir zunächst 


die Kurve x 
yo ei; 


als die uns schon bekannte Maxwellsche Kurve wiedererkennen; 
rechts von ihr liegt die Kurve 
Vs poe 
die dem Falle von vier Freiheitsgraden entspricht und, wie man 
sieht, schwächer asymmetrisch ist, und die Asymmetrie würde immer 
schwächer werden, wenn man eine immer höhere Potenz von x in der 
Formel als Faktor vor das Exponentialglied setzen wollte. Umgekehrt 
befindet sich links von der Maxwellschen Kurve die Kurve 


— x2 


— x2 
yi=xe *, 
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die also dem Fall zweier Freiheitsgrade entspricht und, wie man 
sieht, stärker asymmetrisch ist als die Maxwellsche. Und nun wird 
man sagen: ja, das stimmt aber doch nicht; denn wenn wir jetzt 
noch einen Schritt weiter gehen, zur Kurve 

y-e * 
also zur Kurve mit einem Freiheitsgrad, so müßten wir doch zur 
allerschiefsten Kurve gelangen und gelangen doch tatsächlich zur 
Gewohnheitskurve der Biologen, also zu einer symmetrischen. Die 
Aufklärung dieses scheinbaren Widerspruchs zeigt zugleich, wie ver- 
kehrt es ist, bei der gewöhnlichen Exponentialkurve Quetelets, 

Jo Yı Zz Y3 


en Mg Ne Yo- e-x2 
if x en y= x e%® 
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Fig. 6. 


Galtons und ihrer Nachfolger von Symmetrie zu sprechen. Diese 
Kurve ist im Gegenteil, wie unsere jetzige Figur zeigt, die aller- 
unsymmetrischste, sie fängt nämlich gleich mit dem Gipfel an und 
fällt erst langsam, dann schneller, zuletzt wieder langsamer ab. Sym- 
metrisch wird sie dadurch, daß man sie nunmehr durch Spiegelung 
um die Ordinatenachse nach links ergänzt, wodurch sie natürlich zwei 
gleiche Äste erhält. Das ist aber nur eine künstliche Symmetrie, in 
Wahrheit ist diese Kurve, wie gesagt, von der stärksten Asymmetrie; 
und wenn man zu einer wahrhaft symmetrischen Kurve gelangen 
will, muß man im Gegenteil in unserer Reihe von Formeln möglichst 
weit hinauf bis zu einer Kurve von der Form 
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hinaufsteigen, wo s möglichst groß zu wählen ist. Übrigens sei der 
Vollständigkeit halber bemerkt, daß die vier Kurven der Fig. 6 zu- 
nächst verschiedene Gipfelhöhen hatten und erst auf gleiche Gipfel- 
höhe reduziert werden mußten, was in den Formeln durch vorgesetzte 
Konstanten zum Ausdruck kommen müßte. 

Daß in der Biologie immer solche Faktoren oder Komponenten 
oder Freiheitsgrade tätig sind, die in ihrer Zusammenwirkung die 
Gestaltung, Dimensionierung und Teilbildung bestimmen, wird niemand 
bezweifeln; es müssen also je nach den Umständen Kurven von ver- 
schiedenem Grade der Asymmetrie auftreten. Davon wird dann weiter 
auch ihre Kombination in verwickelten Fällen abhängen, wie es denn 
z. B. einleuchtend ist, daß die Ableitung einer zweigipfeligen Kurve 
(s. 0.) aus zwei eingipfeligen sehr verschieden ausfallen wird, wenn 
die letzteren asymmetrisch als wenn sie symmetrisch sind, besonders 
auch mit Rücksicht auf den Umstand, daß es in diesem Falle be- 
sonders auf die Übereinanderlagerung der inneren Abhänge der beiden 
Kurven ankommt, dieser innere Abhang aber bei der einen Kurve 
der steil ansteigende, bei der andern der sanfter abfallende ist. 

Inwieweit es möglich sein wird, in einzelnen biometrischen 
Problemen die Zahl der Faktoren oder Freiheitsgrade zu bestimmen, 
und ob man dann auf Grund dessen zu eindeutigen Ergebnissen wird 
gelangen können, vermag ich als Außenstehender nicht zu beurteilen. 
Aber auch ohne derartige Untersuchungen gibt eben die Variations- 
kurve bei näherer Prüfung und bei Vergleichsbezug auf die richtige 
theoretische Kurve einen Anhalt für den besonderen Charakter des 
Problems, für die Enge oder Weite seines Variationsbereichs und für 
die Einfachheit oder Komplikation der in dem Phänomen zusammen- 
wirkenden Faktoren. 
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Artbildung bei der Copepodengattung Limno- 
calanus durch akkumulative Fernwirkung einer 
Milieuveränderung. 

Von Dr. Sven Ekman (Jönköping, Schweden), 
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erblichen Umbildungen, S. 78. Zusammenfassung, S. 79. 
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e) Weiteres über die Natur der Umbildungen............ a ESO 

Die geringe Körpergröße eine Hemmungserscheinung, S. 80. Die Kopf- 
umbildung keine Hemmungserscheinung, sondern eine völlig neue Eigenschaft, 
S. 81. Bedeutung dieses Befundes für die Hauptfrage, S. 82. Stellung der 
Limnocalanus-Umbildungen zu den Kulturversuchen anderer Forscher, S. 82. 
Ihre Stellung zur Frage nach der Vererbung erworbener Eigenschaften, S. 84. 
Stellung der Akkumulation zur Selektionstheorie: Umbildung bis zur Ver- 
nichtung, S. 84; bis zum Selektionswert in anderer Richtung, S. 85. 

B. Allgemein evolutionstheoretische Folgerungen .. 2... 2.2.2... poo Ss 

Primäre und sekundäre Faktoren der phyletischen Entwicklung, S. 86. Unsere 
Kenntnis von der Natur der Erblichkeit, S. 87. Änderungen der somatischen 
Reaktionsnorm, S. 87. Somatische Akkumulation, S. 89. Übereinstimmun- 
gen zwischen Soma und Keimplasma betreffs der Anderung der Reaktions- 
norm, S. 89. Ursachen dieser Anderung beim Soma, S. 90; beim Keimplasma, 
S. 91. Somatisch-keimplasmatische Akkumulation bei den Einzelligen, S. 92. 
Die phyletische Entwicklung eine Folge teils der Reizbarkeit, teils der 
äußeren Naturkrafte, S. 93. Genotypische Verschiebbarkeit liegt somit im 
Wesen des Lebendigen, S. 95. Alle primären erblichen Umbildungen sind 
milieubedingt, S. 95. Neubildung von Erbeinheiten und Umbildung alter 
Erbeinheiten, S. 95. Nächste Probleme der Evolutionsforschung, S. 96. 

C. Folgerungen für die Systematik und Tiergeographie ...... ein 6 OS y/ 

Die Grenze zwischen L. macrurus und L. grimaldii ganz willkürlich, S. 98. 
Die Salzwassergruppe jedoch andersartig situiert als die Süßwassergruppe, 
S. 98. L. macrurus ist polyphyletisch, S. 99. Unmöglichkeit für die Syste- 
matik, in solchen Fällen den Verwandtschaftsbeziehungen gerecht zu werden, 
S. 100. Gefahr eines tiergeographischen Schlußfehlers, S. 100. 
ZUSAM ENTASSUN En Br ee ooh Oo bd ooo el EEE . . 100 
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Einleitung. 


In der ‚Internationalen Revue der gesamten Hydrobiologie und 
Hydrographie‘ erscheint etwa gleichzeitig mit der hier folgenden Ab- 
handlung eine Untersuchung über die Variation der Kopfform bei 
der Copepodengattung Zümnocalanus!). In dieser Untersuchung mußte 
die Darstellung der Variation selbst mit allgemein hydrobiologischen 
Fragen innig verknüpft werden, weshalb sie auch der genannten 
Fachzeitschrift überliefert wurde. Die Resultate laden indessen zu 
Betrachtungen mehr allgemein abstammungs- und vererbungstheoreti- 
scher Natur ein, die unten vorgelegt werden sollen. Dabei muß ich 


1) Sven Ekman: Studien über die marinen Relikte der nordeuropäischen 
Binnengewasser. 2. Die Variation der Kopfform bei Limnocalanus grimaldii 
(de Guerne) und Limnocalanus macrurus G. O. Sars. — Internat. Revue d. ges. 
Hydrobiol. u. Hydrogr. Bd. 6, 1913. 
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meine Darstellung auf den detaillierten Erörterungen der genannten 
Abhandlung gründen, muß somit den Leser an dieselben verweisen. 
Hier mögen sie aber zunächst in knapper Form rekapituliert werden. 


Resumé der Untersuchung über die Variation bei 
Limnocalanus. 


ı. Von den in den europäischen Gewässern lebenden beiden’ 
Limnocalanus-Arten ist die eine, Z. macrurus G.O.Sars, ein Herkömm- 
ling der anderen, L. grimaldii (de Guerne). Die letztgenannte lebte 
während der spätglazialen Zeit im skandinavischen Eismeer und lebt 
noch im Ostseebecken. Wegen der seit der Eiszeit bis heute fort- 
gehenden Landhebung wurden Meerbusen allmählich in Reliktenseen 
umgebildet und die in ihnen lebenden Zömnocalanus- Populationen 
wurden Relikte im strengsten Sinne des Wortes. In fortwährender 
Isolierung sowohl gegenüber der Stammform im Meere als der übrigen 
Reliktenpopulationen ist jede einzelne Population in eine mehr oder 
weniger typische Macrurus-Form verwandelt. 

2. Die beiden Arten unterscheiden sich hauptsächlich durch die 
Form des Kopfes. Beim extremen L. grimaldii (Fig. ı) ist die Dorsal- 
kontur des Vorderkopfes sehr wenig gewölbt, sie ragt an keinem 
Punkt so hoch wie die Fortsetzung der Dorsalkontur des Hinterteils 
des Cephalothorax hinauf (die Höhenlage des Scheitels ist negativ), 
und bald oberhalb der Schnauzenspitze bildet sie einen sehr deut- 
lichen Winkel. Beim extremen Z. macrurus (Fig. 5) ist die Dorsal- 
kontur des Vorderkopfes sehr stark gewölbt, fast halbkreisförmig, 
ihr höchster Punkt liegt höher als die Dorsalkontur des Hinterteils 
des Cephalothorax (die Höhenlage des Scheitels ist positiv), dieser 
höchste Punkt ist durch eine deutliche Einsenkung vom Hinterteil 
des Cephalothorax getrennt, und ein Schnauzenwinkel ist nicht vor- 
handen. 

3. Bei geringerem Salzgehalt, z. B. in den nördlichen Teilen des 
Ostseebeckens, bekommt Z. grimaldii eine Kopfform, die sich derjenigen 
des Z. macrurus etwas nähert (Fig. 2). Sehr groß sind die Unter- 
schiede zwischen den verschiedenen Süßwasserpopulationen; und zwar 
ist hierbei individuelle und temporale Variation ausgeschlossen. Bei 
Untersuchung eines hinreichend großen Materials bekommt man eine 
fast lückenlose Übergangsreihe vom extremen L. grimaldii bis zum 
extremen L. macrurus (vgl. Fig. 3—5). 

4. Die verschiedenen Lokalformen sind nicht infolge Verschieden- 
heiten in Nahrung, Temperatur u. dgl. entstanden, auch nicht durch 
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die Wirkung des Salzmangels oder der Isolierung an und für sich; 
sondern die Umbildung ist um so stärker geworden, je länger das 
Süßwasserleben gedauert hat. Je früher der betreffende See mit seiner 
Limnocalanus-Population vom Meere abgesperrt wurde, um so weiter 
ist die Umbildung hervorgeschritten; in den ältesten Reliktenseen, 
z. B. Siljan und Mjösen, lebt der extreme LZ. macrurus, im sehr jungen 
Pescanojesee auf der Insel Kolgujev im nördlichen Eismeer aber noch 
der extreme L. grimaldiü. 

5. Dank der geologischen Forschungen der letzten Jahre kann 
die Ausbildungszeit des extremen L. macrurus zu gegen 6000 Jahre 
gesetzt werden. Da jedes Jahr nur eine Generation hervorgebracht 
wird, bedeutet dies ebenso viele Generationen. 

Gehen wir dann zu dem Versuch über, die Bedeutung der Variation 
bei Zimnocalanus in abstammungs- und vererbungstheoretischer Hinsicht 
klarzulegen. 


A. Die Natur der Umbildungen der Kopfform bei 
Limnocalanus grimaldi und L. macrurus und ihre 
Entstehungsweise. 


a) Die Umbildungen sind erblich fixiert. 

Wenn wir den Versuch machen wollen, das Wesen der soeben 
genannten Umbildungen etwas zu enthüllen, so begegnen wir zunächst 
der zu beantwortenden Frage: sind diese Umbildungen erblich fixiert 
oder nicht; sind es verschiedene Eigenschaften, welche verursachen, 
daß die verschiedenen Varianten einander unähnlich sind, oder ist es 
eine und dieselbe Eigenschaft, welche gegen die Lebensbedingungen 
der Gewässer so reagiert, daß in einem See eine Kopfform, in dem 
anderen eine andere entsteht? Die Beantwortung dieser Frage kann 
nach dem zuvor Gesagten keine schwierige sein. Wenn der in meiner 
genannten hydrobiologischen Abhandlung versuchte Nachweis gelungen 
ist, daß es hauptsächlich ein einziger Faktor ist, dem die Zimnocalanus- 
Populationen ihre Kopfform verdanken, nämlich der fehlende Salz- 
gehalt, und daß ferner die Kopfform in den verschiedenen, betreffs 
des Salzgehalts völlig ähnlichen süßen Gewässern je nach der Zeitdauer 
des Süßwasserlebens wechselt, so ergibt sich die Antwort von selbst. 
Wäre es nur um die Reaktionsweise einer und derselben Eigenschaft 
die Rede, so könnte die Zeitdauer des Süßwasserlebens nichts bedeuten, 
sondern die Reaktion müßte natürlich ihrer Ursache sogleich nach- 
folgen, oder wenigstens müßte sie bei derjenigen Generation erscheinen, 
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Fig. ı—5. Dorsalkonturen des Cephalothorax von Limmocalanus grimaldii und L. 

macrurus. Fig. ı: extremer L. grimaldii aus der Mündung des Janaflusses in Nord- 

ostsibirien. Fig. 2: infolge des geringen Salzgehalts modifizierter L. grimaldii des 

Finnischen Meerbusens. Fig. 3: Zwischenform zwischen den beiden Arten aus dem 

See Mälaren. Fig.4: L. macrurus aus dem Vänern. Fig. 5: extremer L. macrurus 
aus dem See Siljan. — Alle Figuren 90 >< I. 
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deren Muttergeneration dem wirkenden Faktor ausgesetzt wurde. 
Wenn wir nun aber gesehen haben, daß die Veränderungen der Kopf- 
form gesteigert worden sind noch lange nachdem die Aussüßung des 
Wassers stattfand, und daß infolgedessen trotz der ähnlichen Wasser- 
beschaffenheit die Populationen jedoch einander sehr unähnlich sein 
können, daß somit die Reaktionsnorm verschiedenartig ist, 
so ist nur ein Schluß zulässig: Die Umbildungen sind erblich fixiert, 
oder, um uns der Terminologie Johannsen’s zu benutzen, die Typen 
der verschiedenen Populationen sind nicht nur Phänotypen, 
sie sind Genotypen. 

Die nächste Frage muß nun lauten: Wie kommt es, daß wir in 
den verschiedenen Seen verschiedene Genotypen haben ? oder, wie 
wir nach den vorhergehenden Auseinandersetzungen die Frage etwas 
schärfer formulieren können : Wie kann die kürzere oder längere Dauer 
des Süßwasserlebens imstande gewesen sein, den einen oder den anderen 
Genotypus zur Herrschaft zu bringen? Nur drei Möglichkeiten sind 
denkbar: entweder Selektion oder eine mehrere Generationen hindurch 
fortgesetzte direkte Einwirkung der Lebenslage, oder endlich beide 
genannte Möglichkeiten in Vereinigung. 


b) Selektion oder nicht? 


Eine Grundbedingung dafür, daß die Selektion überhaupt etwas 
bedeutet haben kann, ist natürlich die, daß die Merkmale der zur 
Herrschaft beförderten Genotypen nützlicher sind als diejenigen der 
übrigen. Diese Merkmale äußern sich morphologisch, wie wir gefunden 
haben, hauptsächlich in einem mehr gewölbten Vorderkopf. Wie kann 
nun ein solches Merkmal einem Süßwassertier nützlicher sein als einem 
Salzwassertier ? Das ist zwar nicht einzusehen. Aber es ist möglich, 
daß ein Vorteil in dieser Kopfform stecken kann, ohne daß wir ihn 
verstehen oder nachweisen können. Und es liegt übrigens eine andere 
Möglichkeit vor. Wenn auch die Kopfform gar keine Bedeutung für 
die Selektion hat, so kann doch der betreffende Genotypus sehr wohl 
eine selektionsentscheidende Eigenschaft besitzen. Denn es ist sehr 
möglich, daß die Umbildungen der Kopfform nur eine Begleit- 
erscheinung physiologischer Veränderungen ist, welche sich 
zwar dem direkten Nachweis entziehen, aber für das Weiterleben ihrer 
Träger von ganz entscheidender Natur ist. 

Möglichkeiten dieser Art scheinen mir bei entwicklungsgeschicht- 
lichen Erörterungen oft ganz zu wenig beaufmerksamt worden zu sein. 
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Man hört oder sieht oft, besonders seitens der Lamarckianer und der 
Anhänger der Mutationstheorie, denjenigen Einwand gegen die Selektion 
als Entwicklungsfaktor im Sinne der Darwinschen oder Weismann- 
schen Schule, daß die Unterschiede zwischen denjenigen Typen, unter 
denen nach den letztgenannten Anschauungen die Selektion ihre 
Auswahl machen soll, so geringfügig sind, daß sie keinen Selektions- 
wert haben können, und zwar gedenkt man da der morphologischen 
Unterschiede. In einigen Fällen, z. B. wenn es sich um Farben 
handelt, kann ein solcher Einwand gewiß richtig sein. Aber in vielen 
Fällen ganz sicher nicht. Denn was ist primär und was sekundär ? 
Nach dem, was wir von den Erscheinungen der lebenden Natur wissen, 
sind wir berechtigt zu behaupten, daß die Körperform ein Komplex 
von Reaktionserscheinungen ist, welche durch physiologische Gescheh- 
nisse veranlaßt worden sind. Das Morphologische ist immer eine 
Begleiterscheinung des Physiologischen, letzteres somit das Primäre. 
Und vor allem: welche haben den größten Selektionswert, die morpho- 
logischen oder die physiologischen Eigenschaften ? Gewiß in vielen 
Fällen die letztgenannten. Es wäre sehr möglich und dürfte wohl 
auch oft tatsächlich vorkommen, daß eine physiologische, für das 
Weiterleben ihres Trägers oder seiner Nachkommen äußerst wichtige 
oder verhängnisvolle Neuigkeit entsteht, ohne daß sie sich durch Um- 
bildungen in der Körperform kund gibt. Was wir am leichtesten 
sehen, ist die Körperform. Aber es wäre kurzsichtig, von derselben 
immer die größte entwicklungsgeschichtliche Bedeutung zu erwarten. 
Die viel schwieriger sichtbaren physiologischen Eigenschaften, seien 
sie von morphologischen Äußerungen begleitet oder nicht, sind ihrer 
Natur nach oft von weit mehr ausschlaggebender Bedeutung. 

Wenn wir somit vom Selektionswert der verschiedenen Süßwasser- 
genotypen von Zimmnocalanus nichts wissen können, so werden wir doch 
aus anderen Griinden die Selektion als alleinwirkender Faktor nicht 
annehmbar finden. 


Zunächst indessen einige Worte über den soeben gebrauchten Aus- 
druck ,,die Selektion als alleinwirkender Faktor“. Es ist ohne weiteres 
klar, daß die Selektion wirkungsfähig werden kann, nur wenn ein 
verschiedenartiges Material ihr zur Verfügung steht. Denn die Selektion 
schafft natürlich nichts Neues!), sie rottet unter den vorhandenen 
Personen die minderwertigen aus ‚und befördert somit die besseren 


1) Es wird hier von der Germinalselektion Weismanns, die eigentlich keine 
Selektion ist (vgl. unten), abgesehen und nur der Personalselektion gedacht. 
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zur alleinigen Herrschaft!). In dem hier vorliegenden Fall müssen 
also der Selektion, wenn sie überhaupt etwas bewirkt haben kann, 
entweder gleich vom Anfang an mehrere Genotypen zur Auswahl vor- 
gelegt haben, oder sie müssen mit der Zeit in irgend einer Weise 
geschaffen worden sein. 

Untersuchen wir zunächst die erstgenannte Möglichkeit. Bei ihr 
wären also die verschiedenen Genotypen schon im Meere gebildet, und 
die Selektion wäre, vom Anfang des Süßwasserlebens an gerechnet, 
der einzig wirkende Faktor. Z. grimaldii wäre somit keine homogene 
Art, sondern ein Komplex von mehreren Elementararten oder, um 
Johannsens Ausdrücke fortwährend zu benutzen, nicht ein einziger 
Genotypus, sondern ein aus mehreren Genotypen zusammengesetzter 
Phänotypus. Dies hinsichtlich der Kopfform ; wie die Art sich in 
anderen Hinsichten verhält, interessiert uns nicht. Es leuchtet ein, 
daß unter dieser Voraussetzung alle diejenigen Genotypen, die uns in 
den Populationen der verschiedenen Binnengewässer entgegentreten, 
in der marinen gvima/dii-Form vorhanden gewesen sein müssen, denn 
alle müssen ja aus ihr reingezüchtet worden sein. Zwecks der leichteren 
Vergegenwärtigung des selektorischen Vorgangs mögen wir uns aber 
die Sache etwas vereinfachen. Nehmen wir einstweilen an, es gebe 
nur vier Genotypen: 1. der extreme Grimaldü, z. B. des Eismeeres; 
2. ein nur wenig umgebildeter Süßwassertypus, z. B. derjenige des 
Mälaren; 3. ein mittelmäßig umgebildeter Süßwassertypus, z. B. der- 
jenige des Vänern und 4. der am stärksten umgebildete, z. B. derjenige 
von Siljan. Nennen wir diese Genotypen A, B, C und D (vgl. 
Fig. I—5, S. 43). Es mag hier sogleich daran erinnert werden, daß 
der Mälaren ein sehr junger Reliktensee ist, der Vänern ein bedeutend 
älterer, der See Siljan aber der älteste (vgl. Ekman 1913b). 

Wenn nun das Endresultat der Selektion ist, daß A, B und C 
ausgerottet worden sind und nur D zurückbleibt, wie es tatsächlich 
der Zustand in den ältesten Reliktenseen ist, so muß natürlich D die 


1) Ich stimme in dieser Frage Johannsen völlig bei, dessen Auslegungen über 
die Wirkungsweise der Selektion mir ganz einwandfrei scheinen (1909, z. B. S. 161): 
„Wir kommen so zu der Auffassung, daß die Selektion nicht imstande ist, geno- 
typische Unterschiede hervorzurufen. Wo durch Selektion Änderungen der Phäno- 
typen hervorgebracht sind, ist dieses wohl nur Ausdruck einer mehr oder weniger 
durchgeführten Sortierung verschiedener Elemente eines genotypisch nicht einheitlichen 
Materials!“ Allein Johannsen steht in dieser Hinsicht durchaus nicht im Wieder- 
spruch gegen die alte Auffassung, wie er es selbst zu glauben scheint. Seine soeben 
zitierten Worte sind nur eine andere Formulierung der Auffassung Weismanns (1892, 
z. B. S. 328). 
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für das Süßwasserleben geeignetsten Eigenschaften besitzen. Aber 
warum bekommt man denn z. B. im Mälaren nur B zum Vorschein 
und keinen D? Wenn auch ein Überwiegen von B vielleicht dadurch 
zu erklären sei, daß dieser Genotypus in der ursprünglichen Population 
des Meeres zahlreicher vorhanden war als D, so könnte man doch 
erwarten, daß die Selektion wenigstens das erzielt hätte, daß D jetzt 
so zahlreich sei, daß man ihn entdecken könne, wenn man eine große 
Zahl von Tieren durchmusterte. Denn die Selektion muß ja den 
Typus D mehr befördern als B, und sie hat während vieler Hunderte 
von Generationen gewirkt. Ich habe deshalb eine große Zahl von 
Tieren aus dem Mälaren (Ekoln und anderen Abteilungen des Sees) 
durchmustert, etwa 400 Stück, aber kein einziges Exemplar gesehen, 
das einem anderen Typus als B gehöre. Wenn es auch vielleicht etwas 
verfrüht wäre, infolgedessen die Behauptung als sicher erwiesen an- 
zusehen, es käme in diesem See kein anderer Typus vor, so muß doch 
zugestanden werden, daß die Tatsachen äußerst wenig zugunsten der 
Selektionshypothese sprechen. 

Diskutieren wir denn den Typus C im Vänern, insbesondere die 
Weise wie er zur Alleinherrschaft gekommen ist. Vorausgesetzt, daß 
die Selektion allein dies Verhalten herbeigeführt hat, muß angenommen 
werden, daß auch dieser Typus im Meere lebte. Da nun der Typus D 
nach der Selektionshypothese als der für süßes Wasser am geeignetsten 
angesehen werden muß, kann die Alleinherrschaft des Typus C nur 
so erzielt worden sein, daß D trotz der Tätigkeit der Selektion noch 
nicht — praktisch genommen — zum Vorschein befördert ist, und 
doch ist die Selektion während Tausenden von Generationen wirksam 
gewesen, nach der früher (Ekman 1913b) ausgeführten Schätzung 
etwa 2900 Generationen. Dazu müssen natürlich A und B durch die 
selektorische Tätigkeit ausgemerzt worden sein. Ich habe über 100 
Exemplare der Vänern-Population untersucht und dabei nur den 
Typus C gefunden. 

Im See Siljan dagegen fand ich unter 350 untersuchten Tieren 
nur D-Exemplare. Hier hätte somit — nach etwa 5800 Generationen — 
die Selektion diesen Genotypus zur Alleinherrschaft hervorgeführt, 
während man im Mälaren und Vänern keine Spur von demselben ent- 
decken kann. 

Also: Von der Typenreihe A-B-C-D seien alle Glieder ursprünglich 
der Selektion dargeboten gewesen, und D sei die für das Süßwasser- 
leben geeignetste. Nach mehreren Hunderten von Generationen ist B 
zur Alleinherrschaft gekommen, aber von C und D sieht man nichts, 
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Nach etwa 2900 Generationen ist C allein da, aber von dem am vor- 
teilhaftesten ausgerüsteten D keine Spur; B ist ganz ausgerottet 
worden. Endlich ist nach etwa 5800 Generationen nicht nur B, sondern 
auch C vollständig verschwunden und D nicht nur zum Vorschein, 
sondern sogar zur Alleinherrschaft gebracht. Ein Typus somit, z. B. 
C, der nach Tausenden von Generationen mit Hilfe der Selektion im 
Kampf ums Dasein das Kampffeld einsam behalten hat, wäre nach 
etwa doppelt so vielen Generationen!) gänzlich ausgerottet, und zwar 
im Kampf mit denselben Gegnern und unter im übrigen denselben 
Verhältnissen. Und der am besten ausgerüstete der Rivalen, der nach 
etwa 5800 Generationen einzig übrig geblieben ist, sei nach etwa halb 
so vielen Generationen nicht einmal so zahlreich geworden, daß man 
ihn entdecken könne, sondern ein weniger gut ausgerüsteter sei allein- 
herrschend geworden, und zwar unter fortwährend denselben Be- 
dingungen im übrigen. Dies wäre als eine wahrhaft äußerst launen- 
hafte Wirkungsweise der Selektion zu betrachten. 

Nun leben aber diese Typen auch in anderen Seen als den ge- 
nannten, und in der Natur sind nicht nur diese 4 Typen vorhanden, 
sondern eine größere Zahl. Man wäre somit gezwungen anzunehmen, 
daß diese an und für sich äußerst unwahrscheinliche Selektionswirkung 
nicht nur, wie in der soeben versuchsweise gemachten Annahme, 
zweimal — beim Übergang zwischen B und C und zwischen € und D 
in den genannten Seen —, sondern vielmal stattgefunden habe. 

Man wird nach dem Gesagten zugeben müssen, daß die Selek- 
tion nicht der einzige Faktor gewesen sein kann, der nach 
dem Übergang zum Süßwasserleben den jetzigen Zustand 
herbeigeführt hat. 

Es wäre aber denkbar, daß die Selektion in einem anderen Faktor 
einen Bundesgenossen hätte bekommen können. Die größte Schwierig- 
keit der soeben als unbefriedigend erkannten Annahme lag offenbar 
darin, daß nach ihr alle jetzt im Süßwasser vorkommenden Genotypen 
schon im Meere gelebt hätten und dennoch die besten von ihnen in 
so vielen Seen nicht zur Herrschäft gelangt wären. Aber vielleicht 
war die grimaldü-Form des Meeres in bezug auf die Kopfform geno- 
typisch einheitlich und die jetzigen Süßwasserrassen entstanden erst 
später durch genotypische Umbildungen der Art. Wir sind damit zur 
zweiten der oben besprochenen Fälle hinübergekommen. In ihr stecken 
zwei Möglichkeiten, die bei den folgenden Erörterungen auseinander- 

1) Im See Mjösen ist die Generationszahl etwas kleiner, im See Siljan etwas 
größer als die doppelte vom Vanern. 
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zuhalten sind. Entweder wurden die neuen Genotypen ganz zu- 
fällig, ohne Kausalzusammenhang mit dem Übergang zum Süßwasser- 
leben, gebildet, oder auch gab diese Milieuveränderung mehr oder 
weniger direkt den Anstoß zu ihrem Auftreten. Wir wollen zuerst 
den Fall der von der Milieuveränderung unabhängigen Genotypen- 
bildung besprechen und dabei wieder mit den 4 Typen A, B, CundD 
operieren. 

Daß im Mälaren nur B vorkommt, würde demgemäß seinen Grund 
darin haben, daß A wegen seiner für das Süßwasserleben weniger 
vorteilhaften Eigenschaften ausgemerzt worden, C und D noch nicht 
entstanden seien. B könnte entweder schon im Meere vorhanden 
gewesen, aber dort wegen seiner für ein Salzwassertier ungeeigneten 
Eigenschaften in Minorität geraten sein, oder dieser Typus wäre viel- 
leicht erst nach dem Reliktenwerden neu gebildet. Der Zustand im 
Vänern wäre dadurch erreicht, daß ein neuer Typus C aufgetreten 
und zur Herrschaft gelangt sei, A und B dagegen ausgerottet, aber 
noch sei der Typus D nicht entstanden. Endlich wäre in einem 
späteren Stadium dieser letztgenannte Typus auf dem Schauplatz auf- 
getreten und z. B. im Siljan und Mjösen zur Alleinherrschaft befördert, 
nachdem auch C als minderwertig durch Vermittelung der Selektion 
ausgestorben sei. Es müßte offenbar dieses sukzessive Auftreten der 
verschiedenen Typen vorgelegen haben, denn wären z. B. die Typen 
C und D gleichzeitig oder D früher als C entstanden, so müßte C im 
Vänern ausgemerzt worden sein und D gesiegt haben. Unter Berück- 
sichtigung nicht nur dieser 4 Typen, sondern auch der übrigen würde 
somit unsre Annahme zu folgender Schlußfolgerung leiten: 

Auf einem ziemlich frühzeitigen Stadium des Süßwasserlebens 
spaltete sich ein Genotypus ab, der wegen seiner Abweichung etwas 
besser als die Hauptform situiert war. Nach noch einer Zeit spaltete 
sich ein neuer, noch etwas besserer Genotypus ab, danach ein dritter 
noch ein wenig besserer, usw. bis in den ältesten Reliktenseen der 
Mjösen- und Siljantypus gebildet wurde. Durch Selektion wurden die 
früheren Typen (die Mutterformen der resp. Mutanten) ausgerottet, 
so daß immer nur der am spätesten entstandene zurückgeblieben ist. 
In allen Seen wurde ein vorteilhafter ausgerüsteter Genotypus immer 
erst nach einem oder mehreren weniger vollkommenen gebildet, der 
möglichst vollkommene somit am spätesten. Und noch mehr: gleich- 
wertige Genotypen sind in allen Seen nach etwa gleich lange dauerndem 
Süßwasserleben aufgetreten; sonst wären die proportionell der Dauer 
des Süßwasserlebens gesteigerten Umbildungen unerklärlich. Man wird 
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gestehen müssen, daß auch ein solcher Entwicklungsgang gar nicht 
annehmbar ist. 

Wenn also die neuen Genotypen nicht im Meere, sondern erst im 
Süßwasser in der oben geschilderten Reihenfolge entstanden, so kann 
dies nicht in anderer Weise gedeutet werden, als daß die erbliche 
Umbildung in irgend einer Weise vom neuen Milieu hervor- 
gerufen wurde, und auch muß angenommen werden, daß die Dauer 
des Süßwasserlebens den Grad der Umbildung beeinflußt hat. 
Eine solche Umbildungsweise nehme ich auch an; sie wird uns in der 
folgenden Darstellung beschäftigen. Wir werden dabei u. a. finden, 
daß die Selektion unter gewissen Umständen eine Rolle gespielt haben 
kann (S. 52). 


c) Akkumulative Fernwirkung einer Milieuveränderung. 

Bekanntlich sind in der letzten Zeit eine Reihe von experimen- 
tellen Untersuchungen ausgeführt worden, welche zeigen, daß Ver- 
änderungen in der äußeren Lebenslage sowohl bei Tieren der ver- 
schiedensten systematischen Gruppen als auch bei Pflanzen Ver- 
änderungen im Körperbau oder Lebensgewohnheiten hervorrufen 
können, welche erblich sind. Ich verweise des näheren auf die 
Zusammenfassende Darstellung dieser Fragen, die Haecker (1912, 
Kap. 17) und Semon (1912, Kap. 6) in ihren neulich erschienenen 
zusammenfassenden Arbeiten geliefert haben (vgl. auch unten S. 54). 
Allen diesen Experimenten ist es gemeinsam, daß der Experimentator 
seine Versuchsobjekte extrem geschärften äußeren Bedingungen aus- 
setzen mußte, um erblich fixierte Veränderungen hervorrufen zu können. 

Nun liegt es nahe, anzunehmen, daß dieselben Wirkungen, welche 
bei extremen Milieuveränderungen schon frühzeitig eintreten, auch von 
weniger gewaltsamen Milieuveränderungen, wie sie in der freien Natur 
oft vorkommen, hervorgerufen werden können, aber bei jeder Genera- 
tion nur in sehr kleinen, für unsere groben Beobachtungsmethoden 
vielleicht unmerklichen und unmeßbaren Stufen. Ich nehme auch an, 
daß ein solcher Entwicklungsgang bei Zimnocalanus vorgelegen hat. 
Nach dieser Annahme hat die Versetzung ins süße Wasser auf den 
marinen L. grimaldi eine Wirkung ausgeübt, und zwar teils vielleicht 
in der Weise, daß die Kopfform durch Beeinflussung der somatischen 
Zellen ein wenig abgeändert wurde, teils so, daß wegen Einwirkung 
auf die Keimzellen die Nachkommen in ähnlicher Weise verändert 
wurden, obgleich in sehr geringem Grad. Eigentlich liegt aber gar 
kein Gewicht darauf, daß eine Beeinflussung der somatischen Zellen 
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angenommen wird, es genügt völlig eine solche der Keimzellen. Ob 
eine sogenannte Parallelinduktion (gleichsinnige Einwirkung auf soma- 
tische Zellen und Keimzellen) hier vorliegt, darüber wissen wir nichts, 
brauchen auch nichts wissen. Durch fortgesetzte Einwirkung auf eine 
große Zahl von Generationen wurden die morphologischen Abänderungen 
allmählich gesteigert. Hierdurch wurde es allmählich erreicht, daß 
eine Macrurus-Population sich von der Grimaldü-Urform um so mehr 
entfernt hat, je älter der von ihr belebte Reliktensee ist. 


Ein solcher Entwicklungsvorgang ist nun nicht nur als milieu- 
bedingt zu bezeichnen, er ist auch die Folge einer Akkumulation 
der Milieueinwirkung. Es ist das Verdienst R. Semons, dieser Er- 
scheinung, welche freilich einigen früheren Experimenten anderer 
Forscher abzulesen war, die gebührende Aufmerksamkeit der Fach- 
genossen zugelenkt zu haben (1912, S. 150—153). Er hat auch die 
Bezeichnung „Akkumulation‘ eingeführt!). Eine kleine Verschieden- 
heit besteht indessen zwischen der von Semon besprochenen Akkumu- 
lation und der hier vorliegenden. Bei den bisher beobachteten Fällen 
wurde das Endresultat mehr oder weniger bald erreicht, bisweilen 
sogar nach zwei Generationen, was wahrscheinlich damit zusammen- 
hängt, daß die morphologischen Veränderungen durch extreme Milieu- 
veränderungen verursacht und daher rascher herbeigeführt wurden. 
Bei Zimnocalanus aber sind Tausende von Generationen vonnöten ge- 
wesen. Man kann daher die uns hier beschäftigende Erscheinung als 
eine akkumulative Fernwirkung einer Milieuveränderung bezeichnen. 
Ich verstehe damit, daß eine Milieuveränderung durch 
Wirkung auf sehr viele Generationen eine Veränderung des 
genotypischen Zustandes bemerkbar macht, und zwar so, 
daß sich der Betrag dieser Veränderung mit der Zeitdauer 
(Generationszahl) steigert, ohne daß aber die Milieuver- 
änderung selbst gesteigert wird. Die Milieuveränderung selbst 
und das Endresultat der Umbildungen werden somit zeitlich von- 
einander entfernt. Es wird also hiermit dem Faktorenkomplex der 
„Lebenslage“ noch ein Faktor hinzugefügt, nämlich die Zeitdauer 
oder die Generationszahl. 


1) Wenn zwei Personen unabhängig voneinander und an verschiedenem Material 
dieselbe Hypothese aufstellen, wird die Wahrscheinlichkeit derselben natürlich in hohem 
Grad erhöht, sie kann den Wert einer wirklichen Theorie bekommen. Ich möchte 
daher erwähnen, daß ich ganz selbständig auf die Idee der Akkumulation gekommen 
bin; ich nannte sie friiher „gesteigerte Fernwirkung einer Milieuveränderung‘, Erst 
später wurden mir die Auslegungen Semons bekannt. 
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Schieben wir einstweilen die nähere Prüfung auf, ob die Annahme 
einer solchen Fernwirkung berechtigt ist, und untersuchen wir ihre 
Stellung zum hier vorliegenden Fall. Zum Beispiel können wir wieder 
die vier oben besprochenen Typen wählen. 

Mit Hilfe der Fernwirkungshypothese lassen sich nun die in der 
Natur gemachten Befunde sehr leicht erklären. Durch Einwirkung 
des Salzmangels entstand aus der marinen Stammform der am 
wenigsten umgebildete Süßwassertypus B. Ob dieser sogleich nach 
einmaliger Einwirkung oder aber erst nach Einwirkung auf mehrere 
Generationen hervorgerufen wurde, wissen wir nicht, es liegt auch 
darauf kein Gewicht. Nach Einwirkung desselben Faktors auf noch 
eine Anzahl von Generationen wurde der Effekt allmählich gesteigert, 
wodurch der Typus C entstand, nach noch längerer Wirkung trat in 
derselben Weise der Endtypus D der Reihe auf. Daß in den älteren 
Reliktenseen ein mehr vorgeschrittener Typus als in den jüngeren 
lebt, ist ja eine direkte Folge dieses Entwicklungsganges. 

Bei diesen Umbildungen wurde zu jeder Zeit, wenn man die 
Zeiteinheit nicht allzu eng umgrenzt, die ganze Population der Ein- 
wirkung der Milieuveränderung in homogener Weise ausgesetzt. Wohl 
können verschiedene Individuen einer gegebenen Generation in ver- 
schiedenartige Lebenslage hinsichtlich der Nahrung, der Belichtung, des 
Wasserdrucks, der Temperatur usw. geraten, aber bei einer Population 
einer freibeweglichen Tierart, die in einem scharf begrenzten Raum 
lebt, müssen doch solche Unterschiede binnen einer ziemlich mäßigen 
Zahl von Generationen ausgeglichen werden, und nach dieser Gene- 
rationszahl müssen somit auf die Vorfahrenreihe jedes Individuums 
dieselben Milieuverhältnisse gewirkt haben. Wenn auch verschiedene 
Temperatur, Nahrungszufuhr usw. auf die Empfindlichkeit der Tiere 
gegen den Salzmangel einen Einfluß geübt haben können, was übrigens 
nach den obigen Auseinandersetzungen kaum (wenn nicht z. B. im 
Wättern) anzunehmen ist (vgl. Ekman IgI3b), so müssen also nach 
einer relativ kurzen Zeit die Reaktionen gegen den Salzmangel, somit 
auch die durch denselben verursachte genotypische Veränderung, in 
allen Abteilungen der Population dieselben werden, und eine Selektion 
weder braucht oder kann mit dieser Veränderung etwas zu tun 
haben. Dies unter Voraussetzung einer genotypisch einheitlichen Popu- 
lation. Bei einer genotypisch verschiedenartigen können die Verhält- 
nisse sich anders gestalten, brauchen es aber natürlich nicht. 

Wenn wir nämlich den letztgenannten Fall, daß die Population 
genotypisch inhomogen ist, näher analysieren, ergeben sich zwei Mög- 
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lichkeiten: Entweder äußert sich die Verschiedenartigkeit so, daß die 
vorhandenen Genotypen sich gegenüber dem Salzmangel einartig ver- 
halten, obgleich sie in anderer Hinsicht verschiedenartig sind, oder 
sie sind auch dem Salzmangel gegenüber von ungleicher Natur. Die 
erstgenannte Möglichkeit interessiert uns offenbar hier nicht. Bei der 
letztgenannten aber muß als Resultat des Salzmangels eintreten, daß 
ein Genotypus durch die Einwirkung dieses Faktors umgeprägt wird, 
ein anderer aber nicht oder vielleicht schwächer. Nach kürzerer oder 
längerer Zeit könnte dann die Entwicklung der Nachkommen des 
letztgenannten gegenüber den Nachkommen des erstgenannten so sehr 
verzögert sein, daß die Konkurrenz ihnen zu schwer wurde, und die 
Selektion könnte einsetzen. 

Diejenigen Veränderungen, welche die Populationen des Ostsee- 
beckens betroffen haben und ihre Verschiedenheit gegenüber der 
typischen Grimaldü-Form des Eismeeres und des Kaspischen Meeres 
bewirkten, sind wohl wahrscheinlich derselben Natur wie diejenigen 
der Süßwasserpopulationen. Aber die Erscheinungen bei den Meeres- 
populationen sind insofern von denen der letztgenannten verschieden- 
artig, daß die Umbildungen parallel dem Wechsel des Salzgehaltes 
gehen. Da die verschiedenen Typen in verschiedenartigem Wasser 
leben, braucht eine Fernwirkung hier nicht angenommen werden; sie 
scheint mir aber auch hier sehr wahrscheinlich, fast sicher. 

In welcher Weise der Salzmangel bzw. die Absetzung des Salz- 
gehaltes die morphologischen Veränderungen der Kopfform umbilden 
kann, ist zwar nicht möglich mit Bestimmtheit nachzuweisen, es liegt 
aber nahe anzunehmen, daß die Osmose, die ja offenbar von dem 
Konzentrationszustand der Salzlösung des Wassers abhängig sein muß, 
hier eine Rolle gespielt hat. 

Ist nun die Annahme einer akkumulativen Fernwirkung von 
Milieuveränderungen wirklich stichhaltig? Wenn die Abhängigkeit 
des Grades der Kopfumbildungen bei Lzmnocalanus von der Zeitdauer 
des Süßwasserlebens als erwiesen angesehen werden kann, und wenn 
ferner die oben gemachte Annahme von der Unzulänglichkeit der 
Selektion richtig ist, dann scheint mir keine andere Möglichkeit als 
eine solche Fernwirkung vorzuliegen. Aber wenn auch meine obigen 
Schlußfolgerungen mir als die einzig richtigen unter den gegebenen 
Voraussetzungen scheinen, so muß doch zugegeben werden, daß die- 
selben ein ziemlich verwickeltes Gemenge von Auseinandersetzungen 
sind, deren jede für sich vielleicht nicht in allen Fällen völlig so 
sicher steht, daß sie allein als Grundlage einer sicheren Theorie gelten 
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kann. Fehlerquellen können sich verbergen und das Ganze etwas 
unsicher machen. Daher erscheint es sehr erwünscht, daß die be- 
treffende Hypothese auch von mehr allgemein-prinzipieller Seite ge- 
prüft wird, und auch liegt vor allem bei Hypothesen dieser Art ein 
großes Gewicht darauf, daß der mechanische Vorgang nachgewiesen 
oder wenigstens verständlich gemacht werden kann. 

Zunächst können wir davon ausgehen, daß die Möglichkeit einer 
Vererbung künstlich hervorgerufener Abänderungen jetzt als eine Tat- 
sache angesehen werden muß (vgl. oben S. 50). Wie soeben bemerkt 
wurde, ist es mehrmals gelungen, durch extreme Lebenslage eine Ab- 
änderung des Versuchstieres oder der Versuchspflanze zu erzielen, 
welche erblich ist, in der Weise, daß die Nachkommenreihe dieselbe 
Abänderung zeigt, auch wenn sie unter normalen Lebensbedingungen 
lebt. Es sind in diesen Fällen bei den Nachkommen sehr leicht be- 
merkbare, oft sehr beträchtliche Abweichungen von der Stammform 
erblich fixiert worden. Nun läßt sich indessen nicht leugnen, daß 
im Prinzip nichts anderes eintreten würde, wenn durch eine mäßige 
Veränderung der Lebenslage eine kleine erbliche Neuigkeit entstände. 
Es würde offenbar zwischen diesen beiden Fällen nur ein Grad- 
unterschied, aber kein Wesensunterschied herrschen. Ob bei den bisher 
als Versuchsobjekte angewandten Tieren auch kleine äußere Ver- 
änderungen in dieser Weise wirken können, ist eine Sache für sich. 
Aber es wäre wahrhaft merkwürdig, wenn sich alle Tierarten in dieser 
Hinsicht ähnlich verhielten. In Anbetracht der fast grenzenlosen Mannig- 
faltigkeit, die in der Reaktionsweise gegen äußere Einflüsse uns überall 
in der lebenden Natur entgegentritt, muß ich gestehen, daß es mir 
völlig sicher scheint, daß auch ein solcher Gradunterschied nicht 
nur herrschen kann, sondern auch herrschen muß. Ich nehme somit 
als sicher an, daß mäßige Veränderungen der Lebenslage bei gewissen 
Tieren kleine erbliche Abänderungen hervorrufen können; das scheint 
mir einfach ein Korrelarium von bereits festgelegten Tatsachen zu 
sein. Derselben Ansicht sind auch mehrere andere Forscher (z. B. 
Tower, Semon, Standfuss, Haecker). 

Damit sind wir aber noch nicht am Ziel, sondern es muß gezeigt 
werden können, daß diese Abänderungen mit zunehmender Generations- 
zahl größer werden, und zwar auch, wenn der sie hervorrufende äußere 
Faktor nicht gesteigert, sondern unverändert bleibt. Hier ist nun von 
den Experimentatoren schon vorgearbeitet worden. 

Es liegen nämlich schon längst Beobachtungen vor, die eine solche 
Fernwirkung wahrscheinlich machen. Standfuss hat mit mehreren 


Artbildung bei der Copepodengattung Limnocalanus usw. 55 


Schmetterlingen Zuchtversuche gemacht, die in dieser Richtung zeigen, 
so mit Papilio machaon (1896, S. 290), worüber er folgendes berichtet: 
„Papilio machaon, der in seiner zweiten, sich etwa im Laufe des Juli 
entwickelnden Generation in Zürich als Puppe von einer Durchschnitts- 
temperatur von 18,4° C getroffen wird, kann in von Zürich stammen- 
den Individuen durch konstante Einwirkung von 37—38° C auf das 
Puppenstadium direkt in eine Form verwandelt werden, wie sie im 
Juli bei Jerusalem fliegt. Jerusalem hat aber im Juli, als dem 
heißesten Monat, nur eine Durchschnittstemperatur von 24,5° C, und 
wenn die Puppen der zweiten Generation von Zürich konstant mit 
einer Temperatur von 24,50 C behandelt werden, so zeigen die Falter 
aus diesen Puppen keinerlei bemerkbare Veränderungen, verglichen 
mit normalen Exemplaren der zweiten Züricher Generation. Es würde 
also die Einwirkung von 24,5° C auf die Züricher Puppen einer auBer- 
ordentlich hohen Zahl von Generationen gegenüber wiederholt werden 
müssen, um das Gewand des Jerusalemer Typus zu erreichen.“ 

Woltereck (1909) konnte durch übermäßig reiche Nahrung aus 
der im Lunzer Untersee lebenden Daphnia longispina eine ähnliche 
Form hervorbringen wie diejenige, die im Lunzer Obersee lebt. Auch 
in der Natur ist die Oberseeform von günstigeren Ernährungs- 
bedingungen als die Unterseeform umgeben, obgleich die Unter- 
schiede nicht so groß als bei den künstlichen Versuchen sind. 

Zwar ist in diesen beiden Fällen die Parallele zwischen den 
Züchtungsversuchen und den natürlichen Umbildungen nicht völlig 
eindeutig, denn wir können nicht prüfen, ob nicht auch in der Natur 
eine stoßweise Veränderung stattgefunden, und ob nicht Selektion 
mitgespielt hat. Die genannten Daphnien- und Schmetterlingsrassen 
nehmen somit eine andere Stellung ein als die Limmnoca/anus-Rassen. 
Aber die beiden Versuchsreihen weisen jedoch höchstwahrscheinlich, 
wie sich auch Haecker (1912, S. 304) äußert, darauf hin, daß eine 
durch viele Generationen wirkende mittlere Veränderung der Lebens- 
lage den gleichen Effekt hervorrufen kann wie eine einmalige Wirkung 
einer extremen Veränderung der Lebenslage. 

Bei seinen Versuchen, die Fortpflanzungsverhältnisse der Geburts- 
helferkröte, Alytes obstetricans, künstlich zu verändern, gelang es 
Kammerer (1909), fünf Generationen dieser Kröte unter veränderten 
Bedingungen zu halten. Bekanntlich begattet sich die Art auf dem 
Lande und legt ebenda ziemlich wenige große, dotterreiche Eier ab. 
Diese Gewohnheit hat nun eine ganze Reihe von Eigentümlichkeiten 
mitgeführt, welche sowohl die Eier, die Larven als auch die er- 
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wachsenen Tiere kennzeichnen. Durch verschiedene äußere Agentien 
konnte Kammerer diese natürlichen Gewohnheiten der Tiere ver- 
ändern; es interessieren uns hier besonders diejenigen Versuche, bei 
welchen er alle Versuchsgenerationen unter hoher Temperatur (25 bis 
30°C) züchtete, wodurch er die Tiere zum Laichen im Wasser ver- 
anlaßte. Auch die Eier entwickelten sich natürlich weiter im Wasser. 
Dabei ist zu bemerken, daß die Temperatur wie auch die übrigen 
Milieuverhältnisse während der ganzen Versuchszeit dieselben waren. 
Die Züchtung ergab nun betreffs des Vererbungsmodus verschiedene 
Resultate für die verschiedenen Generationen. Zwecks der leichteren 
Übersicht habe ich unten die Angaben Kammerers tabellarisch zu- 
sammengestellt. Als 1. Generation wird die in der freien Natur ein- 
gefangene, zuerst den Kulturversuchen ausgesetzte bezeichnet. 

Von den durch diese Versuche hervorgegangenen Akkumulations- 
erscheinungen sind diejenigen besonders wichtig, welche in der 3. bis 
5. Generation eintraten. Eine Akkumulation von der 1. zur 2. Gene- 
ration beweist nämlich nichts von der genotypischen Veränderlich- 
keit infolge Milieueinflüsse, weil die 2. Generation mehr induziert ist 
als die 1. Denn die letztgenannte ist nicht während ihres ganzen 
Daseins den veränderten Einflüssen ausgesetzt worden. Ein solcher 
Einwand betrifft aber nicht die Generationen III, IV und V. Besonders 
wertvoll sind die von Kammerer gelieferten Angaben über die 
Kiemenzahl der Larven und die Brunstabzeichen der erwachsenen 
Männchen, weil sie detaillierter als die übrigen Angaben sind. Während 
sich bei den Larven aus Landeiern und den Larven der drei ersten 
Wärmekulturgenerationen, um Kammerers eigene Worte (1909, 
S. 514) zu zitieren, „nur auf dem ersten Kiemenbogen eine Kieme 
entwickelt, bildeten sich bei den Larven 4. Generation an allen drei 
freien Kiemenbogen äußere Kiemen, welche sogleich, ohne daß erst 
im Wasser ein Adaptionsprozeß einsetzen mußte, viel derber und 
kürzer, pigmentreicher und blutärmer waren und nicht so viele Ver- 
zweigungen (Kiemenfäden) hatten als die normale A/ytes-Kieme. Die 
ursprünglich so lange Kieme des vordersten Kiemenbogens aber ist 
nunmehr die kürzeste geworden, die neu hinzugekommenen Kiemen 
des zweiten und dritten Kiemenbogens übertreffen sie an Länge. 
Damit ist das gewöhnliche Verhältnis der drei Amphibienkiemen her- 
gestellt.“ Die sekundären männlichen Geschlechtscharaktere fehlten 
gänzlich bei den zwei ersten Generationen. Bei der dritten war die 
Haut an der Oberseite des Daumens und am Daumenballen der 
brünstig gewordenen Männchen ,,rauher als in der Umgebung, wie 


57 


Artbildung bei der Copepodengattung Limnocalanus usw. 


| 
Tac UspusyiosA | Hus | HY LE): 
— Noyaımyus In3| }omspadue | ya} Wey 
‘qe uoreluss) uonau sJepef pur yıuru 
*JOSIMIOA IOUT Tour UOT}eIoUey uonou Jopel u pım 


"nz o}IeIg We UOr}eIoUsD Une Iopaf ur yurwru 


“Io Wd}SoasyostJZ Joq (1 


nenne guoyoumeyy 
Udsfleis}yIe[YIses sop IN}epNysnurumies1spio, 19p etydosjsodAzy 
SUSUMU] Uoflois}yapyoses sop usuNed we usfoLmyasIsunig 


BEE Sete eae) hss IoAIe top egos 1aduoyataesas) 
6G OL om oe eo) OG Ge Oho sO Chas even, 
wap eq uorssızuemysos pun -Jduunyg usyosımz Sunzuoisqy 
Scene eich ee Ze MIS ATY fats Pru ESUSESOTFZUBMHOG 
peu Oe OO op G0 orand Oo a Denen 
Jop usdoquawsiy UosuEeYasIoA UsUlaly Uslogne ur Jop [YeZ 
sf os sos ss (dog Jop inuyosssunpuiqiaA Jop osueT 
SEO ai Ao FORO SO, ORDO Eee er eal 
Oi Var ce” oh Culm isi) ET er Dal a Mabe | TER bale wel ie (r Jossswuysınpıq 


2 a BON ED non no OR OEE eyce as) sla any 


€ € I I I 

— oo — wu z—o ww 8—/ 
et = — wur € wu <—ıI 
— — wu z wu Mz wur €—S*z 
— — Zı1—0I1 901—86 $11—06 

A AI III II I 


uwol}eJauas) 


58 Ekman. 


aufgerieben, aber nicht verfärbt, sondern gleichfarbig mit der Um- 
gebung“. In der 4. Generation aber waren die brünstigen Männchen 
„alle mit schwarzgrau verfärbten Schwielen“ an den genannten Teilen 
der Hand versehen, ‚und ebenso zeigte sich an ihnen eine Hypertrophie 
der Vorderarmmuskulatur, derzufolge die ganze Gliedmasse eine etwas 
andere Stellung erhält: sie wird mehr nach einwärts gekrümmt ge- 
tragen, die Handflachen werden näher der Medianlinie dem Boden 
aufgestemmt“. Die 5. Generation wurde von Kammerer nicht bis 
zur Geschlechtsreife herangezogen. 

Woltereck (IgII, S. 144) fand betreffs der Erblichkeit in seinen 
soeben erwähnten Daphnienversuchen, daß die niedrigköpfige Daphnia 
longispina des Lunzer Untersees im Warmhaus bei sehr guter Ernährung 
„alsbald hochköpfige Modifikationen bildete, die jedoch bei Zurück- 
versetzung auf die alte Milieustufe sofort der ursprünglichen Form 
Platz machten. Nach etwa zwei Jahren und nach über 40 Generationen 
zeigte sich nun, daß die Tiere auch dann hochköpfige Junge produ- 
zierten, wenn sie vor Beginn der Eibildung in niedrige Temperatur 
und knappe Nahrung versetzt wurden. Die Kopfhöhe der so ent- 
standenen Tiere stellte also eine Abweichung von der sonst bei dieser 
Art gültigen Reaktionsnorm dar.“ Auch hier liegt offenbar eine 
Akkumulationserscheinung vor. 

Indessen hat in jüngster Zeit E. Baur den Kammererschen 
und Woltereckschen Versuchen ihren vererbungstheoretischen Wert 
zu nehmen versucht (1911, S. 37—38). Seiner Anschauungsweise werde 
ich hier an Hand seiner Kritik der Auslegungen Kammerers etwas 
nähertreten. Nachdem Baur erwähnt hat, wie die Gewohnheiten der 
erwachsenen Geburtshelferkröten, die Eigenschaften der Eier und der 
Larven von Milieuveränderungen beeinflußt werden können, fährt er 
fort: „Dies alles ist durchaus nichts Unerwartetes. Das Merkwürdige 
an den Versuchen Kammerers ist aber, daß die Geburtshelferkröte, 
welche von derartigen modifizierten Eltern abstammen, ebenfalls eine 
deutliche Instinktveränderung zeigen, auch wenn sie selber wieder 
unter normalen Temperaturverhältnissen kultiviert werden. Also 
Kröten, die aus den im Wasser abgesetzten Eiern der Wärmekröten 
hervorgegangen sind, legen ihre Eier im Wasser ab, auch wenn sie 
selber wieder unter normalen Temperaturverhältnissen leben, unter 
denen sonst die Geburtshelferkröten die Eier auf dem Lande ablegen 
und eine regelrechte Brutpflege ausüben. Das sieht natürlich sehr 
nach einer Vererbung aus und wird auch vielfach, z. B. von Kammerer 
selbst so gedeutet. Bewiesen ist aber auch hier eine Vererbung nicht, 
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denn auch hier haben ja die Bedingungen, welche die Muttertiere 
modifiziert haben, auch noch auf die nächste Generation eingewirkt. 
Diese Tiere haben ja selbst noch unter ganz anderen Bedingungen 
ihre erste Entwicklung durchlaufen als normale Vergleichstiere, sie 
haben sich im Eistadium unter abnorm hohen Temperaturen befunden, 
sind als Larven mit äußeren Kiemen ins Wasser abgesetzt worden usw.‘ 

Diesen Auslegungen Baurs stimme ich völlig bei, muß sie aber 
demungeachtet als ganz verfehlt betrachten, denn sie treffen nicht den 
Kern der Frage. „Das Merkwürdige mit den Versuchen Kammerers“ 
ist nämlich nicht das, was Baur und, wie es scheint, auch Kammerer 
selbst als solches betrachtet: das anfangs ziemliche Konstantwerden 
bei Rückversetzung in die primären äußeren Bedingungen. Das Merk- 
würdige ist etwas anderes: die Steigerung der Umbildungen bei den 
späteren und spätesten Generationen, also die Akkumulation. Sie 
kann nichts anders bedeuten als eine Veränderung der Reaktions- 
norm (Woltereck); und eben die Reaktionsnorm wird auch von 
Baur (S. 5, 9) als das vererbbare Merkmal angesehen. 

Ich stimme in dieser Frage Semon (1912, S. 155) ganz bei, welcher 
eben aus den zuletzt erwähnten Gründen einen anderen Einwand Baurs 
gegen die Tragweite der Versuchsresultate Kammerers beseitigt (vgl. 
Semon Ig12, S. 151). Baurs Kritik (1911, S. 260) lautet in diesem 
Punkt folgendermaßen: ‚Man hat eben besonders sehr häufig über- 
sehen, daß die Modifizierung eine gewisse Zeit braucht, um völlig 
ausgebildet zu werden, und daß diese Zeit oft länger ist als die Dauer 
einer Generation!“ Nachdem er die Versuche Kammerers über den 
Farbenwechsel bei Salamandra maculosa referiert hat und dabei er- 
wähnt, daß das Maximum der ,,Modifikation’‘ erst in der zweiten 
oder vielleicht dritten Kulturgeneration erreicht wurde — hätte er 
statt dessen die Geburtshelferkröte als Beispiel erwähnt, hätte er die 
4. und 5. Generation sagen können —, fährt er fort: „Trotzdem ist 
aber eine derartige Umänderung der Farbe nur eine Modifikation in 
unserem Sinne. Vererbbares Merkmal bei Salamandra maculosa ist 
nicht eine bestimmte Färbung und Zeichnung, sondern eine bestimmte 
— und zwar begrenzte! — Modifizierbarkeit der Färbung, und dafür, 
daß diese Modifizierbarkeit geändert worden ist, haben bisher die 
Versuche Kammerers keinen Anhaltspunkt gegeben.“ Darauf ant- 
wortet Semon teils, daß die bei A/yzes eintretende Akkumulation 
ein Gegenbeweis gegen die Anschauungen Baurs ist, teils sagt er 
folgendes: „Bisher hat man immer unter ‚Modifikation‘ im engeren 
Sinne eine rein somatische Veränderung verstanden, die ohne eine 
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gleichzeitige Veränderung der Keimzellen einhergeht, bei der eine 
Induktion der letzteren fehlt. Dieses Hauptcharakteristikum der 
„Modifikation“ im Gegensatz zu erblicher Variation läßt Baur jetzt 
fallen, denn wie ist ohne eine Induktion der Keimzellen eine Akku- 
mulation der Reizwirkung von Generation zu Generation denkbar’? 
Welche Kriterien für Erblichkeit und Nichtvererblichkeit einer Ver- 
änderung bleiben uns dann noch?‘ 

Ich bin ganz derselben Meinung, möchte aber hierzu eine Aus- 
einandersetzung anknüpfen. Will man in einer Akkumulation von 
Reizwirkungen den Beweis einer Veränderung der Reaktionsnorm er- 
blicken, so ist es unbedingt notwendig, zu der verschiedenartigen 
Lebenslage der verschiedenen Generationen Hinsicht zu nehmen. Ich 
rede hier nicht von der in den äußeren Umständen, im äußeren 
Milieu, gegebenen Lebenslage, denn ich setzte eine für alle Versuchs- 
generationen gleichartige Beschaffenheit derselben voraus, sondern ich 
meine die während des Embryonallebens eventuell vorhandenen Ver- 
schiedenheiten. Es leuchtet ohne weiteres ein, daß die erste, aus der 
freien Natur geholte Versuchsgeneration bei den Kammererschen 
Versuchen weniger induziert worden ist als die zweite, welche viel- 
leicht schon als Eizelle vor der Befruchtung den neuen Reizmitteln 
ausgesetzt wurde. Eine Akkumulation der Reizwirkung von der 1. zur 
2. Generation bedeutet daher für die Entscheidung des Erblichkeits- 
moments gar nichts, wie schon oben bemerkt wurde. Deshalb be- 
trachte auch ich mit Baur die Salamandra-Züchtungen in dieser 
Hinsicht als belangios, denn es geht aus den Angaben Kammerers 
(1907) nicht bestimmt hervor, ob eine Akkumulation von der 2. zur 
3. Generation eingetreten ist. Wenn es sich um eine Tierart mit 
intrauteriner Brutpflege handelt, kann man übrigens wenigstens unter 
gewissen Umständen eine Akkumulation von der 3. zur 4. Generation 
verlangen, denn wenn die 2. Generation nicht während der ganzen 
Dauer ihres Embryonallebens im Uterus der I. Generation der In- 
duktion ausgesetzt worden ist, so wird sie offenbar auf somatischem 
Wege weniger induziert als die dritte. Nicht einmal, wenn die 
I. Generation während der ganzen Dauer ihrer Schwangerschaft den 
Versuchsbedingungen unterlag, kann man die 2. und die 3. Generation 
mit Sicherheit als gleichinduziert betrachten, denn man weiß nicht, 
wie lange vor dem Eintritt der Schwangerschaft die Induktion ein- 
setzen muß, um das Embryo gleich von Anfang an zu beeinflussen; 
insbesondere die homöotermen Tiere — zu denen ja freilich Salamandra 
nicht gehört — sind nämlich mit einer ganzen Reihe von zum Teil 
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bisher nicht näher bekannten Einrichtungen versehen, welche das 
Innere des Körpers von äußeren Agentien isolieren. Daher tut man 
gut, betreffs Tiere mit intrauteriner Brutpflege nur den vom Anfang 
der 4. Generation an auftretenden Akkumulationserscheinungen einen 
vererbungstheoretischen Wert beizulegen. 

Binnen diesen Grenzen bin ich also mit Baur darüber einig, 
daß „die Modifizierung eine gewisse Zeit braucht, um völlig aus- 
gebildet zu werden, und daß diese Zeit oft länger ist als die Dauer 
einer Generation“. Länger kann man aber nicht mit Baur gehen, 
denn da verwischen sich ganz die Begriffe „Modifikation“ und ,,erb- 
liche Veränderung“. Die Frage wird besonders scharf beleuchtet, wenn 
wir ein so extremes Beispiel wie Zimnocalanus wählen. Wenn wir 
sehen, daß dieses Krebstier nach einigen Tausenden von Generationen 
eine ganz andere Kopfform bekommen hat als nach etwa hundert 
Generationen in demselben Milieu, wie wäre dann von nur einer 
Modifikation zu sprechen; denn eine solche ist ja nicht erblich fixiert, 
ihre Eigentümlichkeiten sind ja nicht Ausdruck einer veränderten 
Reaktionsnorm! Hier ist es offenbar nicht eine Modifizierung, sondern 
eine genotypische Veränderung, die längere Zeit als die Dauer einer 
Generation gebraucht hat. Prinzipiell liegt nun eben dasselbe bei 
der Geburtshelferkröte vor; nur ist eine weit kleinere Zahl von 
Generationen erforderlich gewesen. Die Hinfälligkeit der von Baur 
an Kammerer und Woltereck geübten Kritik scheint mir zur 
Genüge dadurch zu erhellen, daß auch nach Baurs eigener Definition 
der Mutation (1911, S. 7) eine solche und nicht eine Modifikation bei 
Kammerers und Wolterecks Versuchstieren eingetreten ist. Was 
die Kammererschen betrifft, liegt übrigens ein völlig sicherer Beweis 
darin, daß sich die neuen Eigenschaften in mendelnder Weise vererbten! 

Auch bei den Einzelligen liegen Beobachtungen über Akkumu- 
lationserscheinungen vor; ich verweise des näheren auf die Darstellung 
von Burris Versuchen unten S. 92. 

Die nächste Ursache der Akkumulation muß darin liegen, daß 
die obere Grenze der Veränderungsfähigkeit der Reaktionsnorm nicht 
mit einem Mal erreicht wird. Wird diese Umbildungsgrenze sogleich 
— binnen einer Generation — erreicht, da können wir offenbar bei 
einem nicht gesteigerten Reiz auch keine Steigerung der Wirkung, 
somit keine erbliche Akkumulation, erwarten. Wird aber die Grenze 
nicht sogleich erreicht, da muß die Umbildung weiter fortsetzen. Die 
Grundbedingung dafür ist offenbar die tatsächlich vorhandene stoff- 
liche Kontinuität der aufeinanderfolgenden Generationen. Der nähere 
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Verlauf ist nun überaus leicht faßbar. Der Vereinfachung wegen 
können wir uns zwei Individuen, A und B, vorstellen, deren B ein 
Tochterindividuum von A ist. Wir nehmen an, daß A von einer 
Milieuveränderung in seiner genotypischen Grundlage gestört wird, 
und daß B bei einer späteren Fortpflanzung von A gebildet wird. 
In Anbetracht der sehr weitgehenden Übereinstimmung in den physio- 
logischen Eigenschaften, welche zwischen A und B bestehen muß, 
scheint es mir sehr leicht begreiflich, daß B in derselben Richtung 
verändert wird wie A. Wir können nach diesen Auseinandersetzungen 
die Akkumulation etwas schärfer definieren: Die Akkumulation 
ist eine Reihe aufeinanderfolgender einzelner erblicher Ver- 
änderungen, deren jede prinzipiell nichts anderes ist als 
jede andere durch äußere Agentien verursachte erbliche 
Veränderung. Nur wenn wir das Endresultat der ganzen 
Umbildungsreihe mit dem Anfangsstadium vergleichen, wird 
eine Fernwirkung hervorgetäuscht. Das eigentliche Wesen 
der Akkumulation liegt offenbar in ihrer Ursache und nicht 
in der Erscheinung selbst, denn diese ist einfach eine ganz 
selbstklare Folge der Ursache, daß nämlich die Reaktion 
nicht nur unmittelbar nach dem Reiz folgt, sondern eine 
längere Zeit nach ihm fortsetzt. 

Dies, daß eine Reaktion eine gewisse Zeit braucht, ehe sie voll- 
gebildet wird, tritt uns so oft in der organischen Natur entgegen, 
daß es uns nicht befremden kann. Daß sie aber, wie bei Zimnocalanus,; 
mehrere Tausende von Generationen braucht, muß als sehr unerwartet 
und interessant betrachtet werden. 


Demjenigen, der mit den theoretischen Auslegungen Weismanns 
über die Germinalselektion vertraut ist, ist es vielleicht schon auf- 
gefallen, daß meine obige Annahme einer Fernwirkung mit einer Ab- 
teilung seiner Germinalselektionshypothese vieles gemeinsam hat. Es 
dürfte daher angemessen sein, hier diese Hypothese kurz zu streifen, 
besonders weil mir das auch aus reellen Gründen erwünscht vorfällt. 
Die Hypothese der Germinalselektion enthält nämlich zwei ver- 
schiedene Dinge, welche schärfer voneinander gesondert werden müssen, 
als es in den betreffenden Auseinandersetzungen Weismanns (1904, 
Kap. 25, 26) geschehen ist. 

Bekanntlich sagt Weismanns Lehre von der Germinalselektion 
folgendes. Die hypothetischen Determinenten des Kleinplasmas, d.h. 
diejenigen lebenden Teilchen, welche die Anlagen der später heran- 
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wachsenden Organe oder Organteile darstellen, müssen sich natürlich 
ernähren, aber in der Nahrungszufuhr können durch rein zufällige 
Umstände Schwankungen eintreten, welche verursachen, daß ein 
Determinent mehr, ein anderer weniger bekommt. Das bedeutet für 
die erstere eine Vergrößerung, für die letztere eine Minderung ihrer 
Assimilationskraft. In solchen Schwankungen des Gleichgewichts des 
Determinentensystems erblickt Weismann die Wurzel der meisten 
erblichen Variation, und er ist der Meinung, daß stärkere Varianten 
unter den Determinanten, wenn sie durch stärkere Ernährungs- 
schwankungen einmal entstanden sind, gewissermaßen unbegrenzt in 
der einmal eingeschlagenen Richtung weitergehen. Dadurch kann 
eine Variation mit der Zeit einen so hohen Betrag erreichen, daß 
sie der Personalselektion Angriffspunkte darbietet. Dann hat die 
Germinalselektion ihre Hauptrolle ausgespielt und die Personalselektion 
fängt an. 

Mit dieser Germinalselektion hat meine „Fernwirkung der Milieu- 
veranderung‘‘ nichts zu schaffen, und ich werde bei ihr nicht lange 
verweilen. Nur mag bemerkt werden, daß das Wort ,,Selektion‘‘ hier 
eigentlich nicht ganz adäquat ist. Weismann hat, wie er selbst 
sagt (1904, Kap. 25, S. ror), „diese im Innern des Keimplasmas sich 
unausgesetzt abspielenden Vorgänge als Germinalselektion bezeichnet, 
weil sie das Analogon jener Vorgänge der Selektion sind, welche wir 
an den gröberen Lebenseinheiten, den Zellen, Zellengruppen und 
Personen schon kennen. Ist das Keimplasma ein Determinanten- 
system, dann müssen auch zwischen seinen Teilen dieselben Gesetze 
des Kampfes ums Dasein, um Nahrung und Vermehrung in Kraft 
sein, welche zwischen allen Systemen lebendiger Einheiten Gültigkeit 
haben, zwischen .... den Organen selbst, wie zwischen den Individuen 
einer Art und zwischen den miteinander konkurrierenden Arten.‘ 
Die ‚‚Germinalselektion‘“ ist offenbar mit dem Kampf ums Dasein 
zwischen den Individuen und den Arten vergleichbar, die Hypothese 
von derselben ist eigentlich, wie es auch Weismann selbst bemerkt, 
eine ins Innere der Keimzelle verlegte Anwendung der von Wilhelm 
Roux gegründeten Lehre vom Kampf der Teile eines Orginismus. 
Aber Kampf ums Dasein ist nicht dasselbe wie Selektion; letztere ist 
eine Folge des Kampfes ums Dasein und besteht in einer Ausrottung 
des für diesen Kampf Ungeeigneten. Eine solche Ausrottung tritt 
nun aber in der ‚‚Germinalselektion“ nicht ein. Meines Erachtens 
würde z. B. ,,Germinalkampf oder ‚„Germinalvariation‘“ den frag- 
lichen Vorgang besser bezeichnen. Indessen ist der Term ,,Germinal- 
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selektion‘‘ schon eingebürgert und dürfte deshalb bestehen sollen. 
Um Worte sollen wir ja übrigens nicht streiten. 

Ob der Vorgang, die Germinalselektion selbst, wirklich wahrschein- 
lich ist, das ist eine Frage, deren Beantwortung gegenwärtig völlig 
unmöglich ist. Eine Hypothese, die so ausschließlich spekulativer 
Natur ist, entzieht sich eigentlich gänzlich einer exakten Nachprüfung. 
Der Grundkern der Hypothese, daß erbliche Verschiedenheiten von 
Verschiedenheiten im Keimplasma abhängig sind, muß ja zweifelsohne 
richtig sein; ob diese Keimplasmaverschiedenheiten aber in der von 
Weismann angenommenen Weise entstehen, das ist eine Sache für 
sich. Es kann wenigstens in Frage gestellt werden, ob es mit unsrer 
Kenntnis von allgemeinen physiologischen Gesetzen gut harmoniert 
anzunehmen, daß rein quantitative Verschiedenheiten in Nahrungs- 
zufuhr die Eigenschaften der Keimplasmabestandteile (Determinanten) 
so gründlich verändern können, daß daraus eine erblich fixierte Ver- 
schiedenheit der Nachkommenreihe entsteht. Und, gesetzt daß dies 
richtig sei, so tritt uns auch eine andere Schwierigkeit entgegen. Wie 
Weismann selbst bemerkt, können quantitative Ungleichheiten im 
Nahrungsstrom nur zwei Variationsrichtungen bei den Determinanten 
hervorrufen, eine aufsteigende und eine absteigende, und zwar legt er 
dieser Folgerung ein sehr großes Gewicht für die ganze Hypothese 
bei. Ist es aber wahrscheinlich, daß nur zwei Variationsrichtungen, 
von denen übrigens die eine, die abwärtsgehende, nur Verkümmerungen 
hervorrufen kann, die ganze fast in unendlich vielen Entwicklungs- 
richtungen ausgelaufene Evolution herbeigeführt hat ? Übrigens dürfte 
es von der modernen mendelistischen Forschung dargetan sein, daB 
man sich die Erbeinheiten nicht als Determinanten im Sinne Weis- 
manns vorstellen darf. 

Kehren wir aber zur Hauptfrage zurück! 

Neben dem oben kurz referierten Inhalt hat Weismanns Hypo- 
these der Germinalselektion noch einen anderen, den Weismann selbst 
zwar mehr vorübergehend erwähnt, der uns jedoch in dieser Unter- 
suchung mehr interessiert. Es konnte natürlich Weismanns analy- 
tischem Scharfsinn nicht entgehen, daß nicht nur quantitative, sondern 
auch qualitative Änderungen in der Nahrung die Teile des Keimplasmas 
treffen können. Er sagt hierüber Folgendes (1904, Kap. 26, S. 115, 
116): „Allein es gibt auch zweifellos Einflüsse, welche in allen Ideen 
ähnliche Veränderungen der Ernährung setzen, von welchen also alle 
homologen Determinanten, sofern sie überhaupt für die betreffende 
Ernährungsänderung empfindlich sind, in ähnlicher Weise getroffen 
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werden. Dahin gehören Veränderungen in den äußeren Lebensbe- 
dingungen, besonders klimatische. ..... Es gibt also sicher äußere 
Einflüsse, welche bestimmte Determinenten in bestimmter Weise ver- 
ändern. Ich nenne diese Form der Keimesänderung „induzierte“ 
Germinalselektion und stelle sie der „spontanen“ gegenüber, welche 
ihren Grund eben nicht in extragerminalen Einflüssen hat, sondern 
in den Zufälligkeiten der intragerminalen Ernährungsverhältnisse, 
welche deshalb auch nicht leicht in allen Ideen eines Keimplasmas 
zugleich eintreten wird, also nicht die homologen Determinanten aller 
Idee gleichsinnig verändert.‘ Das von Weismann als Beweis einer 
solchen ,,induzierten Germinalselektion“ angeführte Beispiel (künstlich 
hervorgerufene Temperaturabänderungen eines Schmetterlings, Polyom- 
mitus phleas) besagt nun eigentümlicherweise über das Erblichkeits- 
moment gar nichts, aber es ist aus der ganzen Darstellung des 
Verfassers klar, daß er von erblichen Eigenschaften spricht. Die 
Möglichkeit eben solcher durch Milieuveränderungen verursachter 
genotypischer Veränderungen — wenn auch vielleicht nicht besonders 
in der Ernährung der Keimteilchen — ist es ja, welche eine der 
Grundbedingungen der Akkumulation ist. 

Hier kann ich nicht umhin zu bemerken, wie ungeeignet es ist, 
auch diese ‚‚induzierte‘‘ Veränderung als Germinalselektion zu be- 
zeichnen. Hier kann ja von einer Selektion nicht die entfernteste Rede 
sein, auch wenn man diesem Wort eine möglichst weite Fassung gibt. 
Es handelt sich ja nicht um einen Ausfall bzw. Vernichtung, nicht 
einmal um einen Kampf um Nahrung oder dgl. zwischen den Teilen 
des Keimplasmas, denn sie werden ja ohne eigenes Zutun in gleicher 
Weise getroffen. Der Sache nach hat ja Weismann die beiden Pro- 
zesse in aller Klarheit auseinandergehalten, und es ist somit hier wieder 
ein Streit um Worte; aber das Wort Selektion ist hier offenbar ganz 
irreführend. Es zeigt übrigens, daß Weismanns Term. ,,Germinal- 
selektion‘‘ eigentlich ein ,,lapsus calami‘ ist, und daß er damit nur 
„Keimesänderung‘‘ meint, sonst hätte er beide Prozesse unmöglich unter 
einem Namen vereinigen können. Das Wort „Germinalselektion“ ist 
nur für den „spontanen“ Vorgang beizubehalten; für den ,,induzierten‘, 
der einfach Germinalinduktion zu nennen ist, ist es ganz zu streichen. 


d) Kontinuierliche erbliche Umbildung. Allgemeine 
Bemerkungen über Mutation. 
Was beim Hervortreten der Mutationstheorie von de Vries sie 
in Gegensatz zu den früheren abstammungstheoretischen Anschauungen 
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stellte, war vor allem, daß nach ihr die Ausbildung der neuen Arten 
immer stoßweise geschieht. Mit einem Schlag tritt die neue Form in 
einer von ihrer Stammform gar nicht unerheblich abweichenden Gestalt 
hervor, und der Selektion steht somit sogleich ein neues Objekt zur 
Verfügung, welches eben wegen seiner beträchtlichen Abweichungen 
von der Mutterform ein besser situierter Konkurrent zur letztgenannten 
und so ein Mittel des Fortschrittes in der phylogenetischen Ent- 
wicklung werden kann. Aber in der Stammesgeschichte einer Art 
haben Mutationen nur zu gewissen Zeiten, vielleicht mit sehr lang- 
andauernden Zwischenräumen, stattgefunden. Man kann die Mutations- 
theorie in ihrer früheren Fassung auch so ausdrücken: zu gewissen 
Zeiten treten aus gewissen Ursachen neue Arten, bzw. Elementar- 
arten, schon fertig hervor; unter schon fertiggebildeten Arten rottet 
die Selektion die minderwertigen aus; die phylogenetische Entwicklung 
ist somit nicht kontinuierlich, sondern diskontinuierlich. 

Rein theoretisch kann natürlich hierzu bemerkt werden, daß 
zwischen großen und kleinen Verschiedenheiten keine scharfe Grenze 
zu ziehen ist. Und wenn in einem Falle große Verschiedenheiten 
zwischen einer Mutterart und einem Mutanten plötzlich entstehen 
können, so können wohl in einem andern Falle auch kleine und sehr 
kleine entstehen. Es besteht zwischen beiden offenbar kein Wesens- 
unterschied. Die Mutationstheorie ist nun auch während ihres bis- 
herigen Daseins in der Weise modifiziert worden, daß man jetzt 
weniger als vorher dem Grade der Verschiedenheiten zwischen 
Mutter- und Tochterart Gewicht beilegt. Belege dafür kann man 
bei Johannsen und Baur leicht auffinden. So betrachtet der erst- 
genannte (I909), den man wohl mit Recht als einen der repräsen- 
tativsten Anhänger der jetzigen Mutationstheorie ansehen kann, nicht 
nur so ziemlich erhebliche Abweichungen zwischen verschiedenen 
Menschen wie verschieden gefärbte Augen (S. 467) als Mutations- 
anzeichen, sondern er ist der Ansicht (S. 472), daß die individuellen 
Verschiedenheiten in den menschlichen Populationen „selbst innerhalb 
der engsten Verwandtschaftskreise“ auf Mutationen zurückzuführen 
sind und den Wert von Mutationen haben. Jedoch definiert er 
indessen (S. 440), ganz im Einverständnis mit den Anschauungen von 
De Vries, die Mutation als ‚eine stoßweise Änderung der geno- 
typischen Grundlage einer Nachkommenserie“ und sieht in der ,,Dis- 
kontinuität erblicher Natur‘ das Wesen der Mutation. Baur (IgIT, 
S. 7) äußert sich über das Quantitätsmoment sehr deutlich: „Die 
durch diese Mutation bewirkten äußerlich sichtbaren Unterschiede 
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zwischen den ‚Mutanten‘ und der „Stammart‘‘ können dabei sehr ver- 
schieden groß sein. Die Größe dieses äußerlich erkennbaren 
Unterschiedes hat für die Entscheidung, ob in einem ge- 
gebenen Falle das Resultat einer Mutation oder einer Modi- 
fikation vorliegt, keine Bedeutung. Beruht die neu aufgetretene 
abweichende Eigenschaft auf einer, wenn auch noch so kleinen Ande- 
rung der Reaktionsweise, d.h. vulgo ist sie erblich, so haben wir 
eine Mutation vor uns.‘‘ An einer anderen Stelle (S. 190) sagt der- 
selbe Verfasser sogar, daß die auffälligen Mutanten zu den Ausnahmen 
gehören; die große Mehrzahl der Mutanten können nur durch sehr 
sorgfältige Untersuchungen erkannt werden, weil sie mit den Stamm- 
sippen transgredieren. Als Mutationen betrachtet er alle durch erb- 
liche Eigentümlichkeiten ausgezeichneten Variationen, welche nicht 
eine Folge von Bastardspaltung und Neukombination der Erbeinheiten 
sind (S. 191). Derselben Meinung ist auch Johannsen wie auch wohl 
alle anderen Botaniker, die sich mit dieser Frage beschäftigt haben. 

Die Mutationstheorie hat somit eine eigentümliche Entwicklungs- 
geschichte gehabt. Anfangs trat sie durch ihre Hervorhebung des 
Sprungartigen im Artbildungsvorgang in scharfem Gegensatz zu den 
früheren Evolutionstheorien. Alsbald erwies es sich aber, daß die 
mehr auffälligen Mutanten zu den Seltenheiten gehören; man lenkte 
die Aufmerksamkeit immer mehr von der Vorstellung der sprungweisen 
Entwicklung ab, um sich am Erblichkeitsmoment um so eifriger fest- 
zuhalten, bis es endlich heißt, daß jede erbliche Abänderung eine 
Mutation sei, nur mit dem Vorbehalt, es handle sich nicht um 
Bastardierung. Damit ist aber das Neue in der Mutationstheorie 
gänzlich aufgehobent). Den fundamentalen Gegensatz zwischen erb- 
lichen Veränderungen und nichterblichen Modifikationen hat natürlich 
die Mutationstheorie bei weitem nicht zum ersten Male klargelegt, und 
daß es andere erbliche Variationen gibt als die durch Bastardierungen 
hervorgegangenen, das ist auch eine sehr alte Wahrheit; sind es doch 
sie, welche der Hauptgegenstand der Auslegungen Darwins und vor 
allem Weismanns gewesen sind. Der Begriff der Mutation, wie sie 
jetzt von den modernen Erblichkeitsforschern aufgefaßt wird, ist ein 
sehr alter, nur wurde er früher nicht Mutation genannt. Dieser Name 
ist eigentlich das Auffälligste, was die Theorie von ihrem Anfangs- 
stadium bis jetzt mitgebracht hat. 


1) Erst während der Drucklegung dieser Abhandlung sind mir die Anschauungen 
Plates über dieses Thema bekannt geworden; er ist ganz derselben Meinung wie ich 
(vgl. Plate 1913 S. 473—475). 
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Mit diesem Urteil soll nun aber nicht gesagt sein, daß die Mu- 
tationstheorie bedeutungslos gewesen ist; sie hat im Gegenteil eine 
äußerst durchgreifende Bedeutung gehabt, vor allem wegen ihrer Bei- 
träge zur Analyse und Terminologie des Erblichkeitsbegriffes und zur 
Ausbildung der experimentellen Untersuchungsmethodik. Sie hat ihre 
Bedeutung hauptsächlich in untersuchungstechnischer und unter- 
suchungsanalytischer Hinsicht ausgeübt; aber als neue Evolutions- 
theorie kann sie nicht mehr gelten. Seitdem die großen Sprünge in 
der phylogenetischen Entwicklung als Ausnahmefälle anerkannt worden 
sind, ist die Art und Weise, wie der Personalselektion Angriffspunkte 
gegeben werden können, von der Mutationstheorie nicht besser auf- 
geklärt worden als sie es zuvor war. Außerdem wird ihre phylo- 
genetische Bedeutung auch in einer anderen Hinsicht sehr beein- 
trachtigt. Es ist nämlich von verschiedenen Forschern der letzten 
Jahre immer mehr hervorgehoben, daß wenigstens die große Mehrzahl 
dieser Mutationen Verlustmutationen sind, d. h. auf Wegfall eines 
Erbfaktors beruhen. Baur z. B. betont dies mehrmals (IgII, S. 197, 
199, 202, 206: ,,Ganz sichere Fälle, wo eine oder mehrere Erbeinheiten 
neu entstanden sind, kennen wir heute noch nicht“). Es leuchtet 
ohne weiteres ein, daß Verlustmutationen für die progressive Ent- 
wicklung in der Natur keine Bedeutung haben können. Übrigens 
wird von späteren Forschern immer öfter der Verdacht ausgesprochen, 
es handle sich bei Mutationen des Oenothera-Typus um Wirkungen 
einer Bastardierung. 

Ich bin auf diese allgemeine Besprechung der Mutationstheorie 
eingegangen, weil es sehr wichtig ist, daß man sich den genannten 
Wechsel des Mutationsbegriffes scharf vergegenwartigt. Wir müssen 
genau bemerken, daß man jetzt unter ‚Mutation‘ gar nicht mehr 
nur dasselbe versteht wie es de Vries tat; die jetzige Fassung des 
Begriffes ist eine viel weitere. Ist es nun wirklich angemessen, mit 
z. B. Baur jede erbliche Veränderung, die nicht durch Bastardierung 
entstanden ist, als Mutation zu bezeichnen? Meines Erachtens nein. 
Denn die Mutationstheorie soll wohl die Lehre von den Mutationen 
sein, aber die Lehre von den Mutationen in ihrer modernen Fassung 
ist eine sehr alte. Es kann keinen Sinn haben, Lamarcks, Darwins 
und Weismanns Theorien als Mutationstheorien zu bezeichnen, was 
auch niemand getan hat. Soll der Name „Mutationstheorie‘“ noch 
mit Recht bestehen können — und nichts spricht dagegen —, so 
muß man dem Namen ‚Mutation‘ einen Begriff einsetzen, der dem 
Namen ,,Mutationstheorie“ passen kann, d. h. den alten, von de Vries 


Artbildung bei der Copepodengattung Limnocalanus usw. 69 


geschaffenen, oder vielleicht richtiger weiterentwickelten, Begriff. Als 
Mutation sollte daher nach meinem Dafürhalten nur die in Sprüngen 
geschehende, die deutlich diskontinuierliche Umbildung bezeichnet 
werden. Daß dabei zwischen Sprüngen und großen oder kleinen 
Schritten, zwischen deutlicher und undeutlicher oder gar fehlender 
Diskontinuität keine scharfe Grenze zu ziehen ist, tut daran nichts; 
es hängt davon ab, daß es auch zwischen der am deutlichsten sprung- 
weisen Mutation und einer völlig kontinuierlichen Entwicklung kein 
prinzipieller Unterschied besteht, wie es unten gezeigt werden soll. 
Es kann somit nicht geleugnet werden, daß der Mutationsbegriff in 
dieser Fassung einer scharfen Begrenzung nach außen entbehren muß. 
Das ist aber unvermeidlich und hängt zum Teil auch davon ab, daß 
die Mutationen in ihrer modernen Fassung ihren Ursachen nach keine 
homogene Gruppe bilden dürften, was hier nicht näher zu erörtern ist. 

Das der genannte Wechsel des Mutationsbegriffes auch in prioritäts- 
prinzipieller Hinsicht sehr eigentümliche Folgen haben kann, geht 
aus den Untersuchungen der letzten Jahre über die Mutationen des 
Oenothera-Typus hervor. Es ist, wie genannt, immer öfter der Ver- 
dacht ausgesprochen, daß sie einer ehemaligen Bastardierung ihr Dasein 
verdanken. Sie sollten, wenn dieser Verdacht bestätigt wird, somit nach 
der Terminologie Baurs Kombinationen genannt werden; d.h. die 
klassischen Typen, auf welchen die Mutationstheorie begründet wurde, 
sollten nicht mehr Mutationen genannt werden können. Schon in der 
Möglichkeit einer solchen Entwicklung der Begriffe liegt zur Genüge 
die Behauptung begründet, daß der Begriff der Mutation und derjenige 
der Mutationstheorie in eine gegenseitige Disharmonie geraten sind. 

Nun kann ich aus unten anzuführenden Gründen die Umbildungen 
bei Limnocalanus nicht als diskontinuierlich ansehen, kann sie somit 
nicht Mutationen nennen. Mit Woltereck nenne ich sie Trans- 
mutationen!). 

I) Woltereck (1911, S. 143) bezeichnet damit eine erbliche Veränderung, die 
dann eintritt, „wenn die Reaktionsnorm in irgend einem Punkt sich ändert; dieser 
Vorgang wird, glaube ich, am besten mit dem alten Ausdruck „Transmutation‘ be- 
zeichnet, der ohne jede theoretische Färbung (wie sie dem kürzeren Ausdruck 
„Mutation‘ leider angehaftet) nur die Tatsache der erblichen Reaktionsänderung, 
aber nichts über deren hypothetisches ‚‚Wie‘ aussagt“. Obgleich somit, den Worten 
der zitierten Motivierung nach, „Transmutation‘ jede erbliche Veränderung bezeichnen 
sollte, scheint jedoch der Vergleich mit der Mutation anzugeben, daß die bastardierungs- 
bedingten Veränderungen, somit die ‚Kombinationen‘ (Baur), nicht mit einbegriffen 
werden. Auf Anfrage hat mir Professor Woltereck mitgeteilt, daß dies auch seine 
Meinung ist. Der Ausdruck „Transmutation‘ entspricht in dieser Fassung einem 


wahren Bedürfnis, wenigstens für diejenigen, welche nicht jede erbliche Umbildung, 
welche eine ‚Kombination‘ nicht ist, Mutation nennen wollen. 
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Es wird besonders von Johannsen mit großer Schärfe behauptet, 
alle erblichen Umbildungen geschehen diskontinuierlich. Johannsen 
unterscheidet sehr scharf zwischen der nicht-erblichen ,,fluktuierenden 
Variabilität‘ oder ,,Fluktuation‘‘, welche Individuen der gleichen Art 
oder Rasse betrifft, und „‚genotypischer‘ oder erblicher Variabilität, 
die, wie genannt, immer diskontinuierlich ist. Wie er die Grenze 
zwischen dem Kontinuierlichen und dem Diskontinuierlichen zieht, 
oder wie sie überhaupt zu ziehen ist, dafür findet man aber in seiner 
Arbeit keinen Anhalt. 

Bevor ich weitergehe, möchte ich zum soeben erwähnten Wort 
„Fluktuation“ eine terminologische Bemerkung anknüpfen. Dieses 
Wort ist in der naturwissenschaftlichen Literatur ein sehr altes, und 
zwar bezeichnete es ursprünglich kleine Variationen ohne Hinsicht 
dazu, ob sie erblich waren oder nicht. Weismann meint mit diesem 
Wort sehr oft ausdrücklich erbliche aber kleine Variationen. Als 
nun die Mutationstheorie erschien, wurde natürlich die sprungartige 
Mutation mit Recht in Gegensatz zur Fluktuation gesetzt. Seither 
wurde anerkannt, daß die ,,Mutationen‘: auch in sehr kleinen Schritten 
erfolgen können. Anstatt die konsequentere Schlußfolgerung zu ziehen, 
nämlich daß gewisse „Mutationen“ somit nur Fluktuationen waren, 
hielt man bei der früheren Auffassung vom Gegensatz zwischen den 
beiden Begriffen fest, und so kommt es, daß, wenn schließlich 
Johannsen behauptet, alle erbliche Veränderung geschehe durch 
Mutation, d. h. nach ihm unter Diskontinuität, so seien nach ihm 
die Fluktuationen niemals erblich; ,,Fluktuation‘‘ und ,,nicht-erbliche 
Variation“ sind identische Begriffe geworden. Das Wort Fluktuation 
bekommt somit einen ganz anderen Inhalt als es seitens der früheren 
Erblichkeitsforscher gehabt hat. Man sieht somit, wie auch in diesem 
Fall der Rückzug der Mutationstheorie mit der daraus folgenden 
Verschiebung der Begriffe eine Verwirrung in der Terminologie mit- 
gebracht hat. Nun ist aber leicht aus derselben hinauszukommen. 
Statt „Fluktuation‘ sollte man die nicht erbliche Variation 
„Modifikation“ nennen, wie es z. B. Baur tut, und wie es auch 
seit langem getan ist, oder auch den Namen „Somation‘“ brauchen 
(Plate). 

Ich werde unten bei den Ansichten Johannsens ziemlich aus- 
führlich verweilen, da meine folgenden Auseinandersetzungen eben 
an seinen Ansichten anknüpfen müssen. Ich bin weit davon entfernt, 
Johannsens außerordentlich große Verdienste als Analysator der 
Variationsstatistik in Abrede stellen zu wollen. Aber in seiner Ver- 
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erbungslehre kann ich ihm zum Teil nicht folgen. Auch hat er meines 
Erachtens seine Arbeit im Dienste der Weismannschen Erblichkeits- 
lehre gestellt und nicht, wie er es selbst zu meinen scheint, eine 
neue, zur letzteren gegnerische Theorie begriindet?). 


In einem sehr wichtigen Punkt hat Johannsen seine gegenüber 
Weismann und wohl den allermeisten Zoologen nebst vielen Botanikern 
abweichende Auffassung folgendermaßen formuliert (S. 322): ,,Aber die 
andere hier erwähnte, auch sehr wesentliche Auffassung der Weis- 
mannschen Schule ist die, daß — mit der in diesen Vorlesungen 
sonst benutzten Bezeichnung — genotypische Verschiebungen 
sehr allgemein vorkommen sollen, so daß genotypische Festheit eigent- 
lich gar nicht existiert. Diese Auffassung ist ganz irrig.‘‘ Im Gegen- 
teil behauptet er gezeigt zu haben, daß „gerade genotypische 
Festheit, oder besser, feste Genotypen, als Fundamente der Erb- 
lichkeitserscheinungen sich dokumentieren“. Dies ist, wie es auch 
Johannsen selbst offenbar meint, eine Umschreibung seiner Diskon- 
tinuitätshypothese. Eigentlich meint er, wie er auch ausdrücklich 
selbst betont, nicht absolute Festigkeit, denn die Existenz der ,,Mu- 
tationen‘‘ beweist ja das Gegenteil. Sondern er will gesagt haben, daß 
eine relative Festigkeit dadurch erreicht wird, daß die Veränderungen 
nur diskontinuierlich sind. Es gibt somit auch nach Johannsen 
genotypische Verschiebungen, aber die sind diskontinuierlich. Wenn 
man nun aber den Begriff der Diskontinuität in dem üblichen rein 
quantitativ-modalen Sinne auffaßt, so kommt man zu der auffallenden 


1) Es liegt außerhalb der Aufgabe dieser Untersuchung, in diese Frage näher 
einzudringen. Nur mag einiges bemerkt werden. Johannsens Selektionslehre gedeiht 
sehr gut zusammen mit der Weismannschen (vgl. Johannsen S. 112, 161), denn 
der Hauptsatz des erstgenannten, daß die Selektion (Personalselektion) ‚nicht im- 
stande ist, genotypische Unterschiede hervorzurufen‘“, ist ganz die Ansicht Weis- 
manns (Weismann, Vorträge usw. II S. ı05, I10, 111, 114 usw.). Johannsen 
schreibt Weismann die Auffassung einer ,,genotypenverschiebenden Selektions- 
wirkung‘ zu, was durchaus unberechtigt ist. Nach Weismann setzt Selektion nur 
unter schon anderswie fertiggebildeten Genotypen ein. Johannsen tritt (S. 322) 
sehr scharf der Meinung Weismanns entgegen, „zwischen Fluktuationen und 
Mutationen wäre kein Wesensunterschied, nur Gradesunterschied!‘‘ Aber das, was 
Weismann Fluktuationen nennt — er operiert nur mit den erblichen — könnte 
man auch als geringfügige Mutationen im Sinne Johannsens bezeichnen, und es ist 
mir ganz unmöglich einzusehen, wie ein Wesensunterschied aufrecht zu halten wäre. 
Auf den Vorwurf gegen Weismann für seine Annahme ,,genotypischer Verschiebung‘ 
(S. 323) komme ich sogleich unten zurück; auch hier steckt die Kontroverse eher in 
Konstruktionen als in Realitäten. In seiner Kritik der Weismannschen Deter- 
minanten- und Germinalselektionshypothese gebe ich jedoch Johannsen ganz Recht. 
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Folgerung, daß Weismanns sehr geringfügige genotypische Verschie- 
bungen sogar eine größere Festigkeit bekunden als Johannsens dis- 
kontinuierliche (sprungartige) Veränderungen, wenn man nicht der 
Johannsenschen Auffassung auch einen temporalen Sinn beilegt: 
die erblichen Veränderungen erfolgen erst nach Perioden völligen Still- 
stehens. Es wären also die Mutationsperioden (de Vries) auch für 
die geringfügigen Sprünge anzunehmen. Obgleich eine derartige Auf- 
fassung von der Diskontinuität weder von Johannsen noch seinen 
Nachfolgern oder Gegnern, soweit ich habe finden können, deutlich 
ausgesprochen worden ist, muß ich unten mit ihr rechnen, da sie 
mir als eine völlig logische Folge der genotypischen Festigkeit scheint. 
Ich werde somit unten zu beiden Arten der Diskontinuität, sowohl 
der quantitativ-modalen als der temporalen, Stellung nehmen. 

Was die erstgenannte betrifft, mag zunächst eine allgemein- 
prinzipielle Erörterung folgen. Ist wirklich ein strenges Auseinander- 
halten kontinuierlicher und diskontinuierlicher Variation prinzipiell 
möglich? Mögen wir dieser Frage an Hand eines gedachten Falles 
etwas näher treten. 

Der für eine wahrhaft kontinuierliche genotypische Veränderung 
denkbar günstigste Fall wäre, daß einige Generationen einer Tier- oder 
Pflanzenart einem unaufhörlichen und seiner Stärke nach konstanten 
Reiz ausgesetzt seien, der so kräftig sei, daß er im Substrat der be- 
treffenden Organismen Veränderungen, und zwar erbliche, hervorrufe. 
Weiterhin sollte die obere Grenze dieser Veränderungen nicht während 
der Dauer der genannten Generationsreihe oder erst am Ende der- 
selben erreicht werden, es sollte sich somit um eine Akkumulation 
handeln. Die Reizwirkungen würden sich nun verschiedenartig äußern, 
je nachdem sie einzellige oder vielzellige Organismen betreffen. Bei 
den Einzelligen könnte sehr wohl eine wahre Kontinuität sich äußern, 
denn die Umbildung eines einzelnen Individuums!), die wir uns mit 
Recht als kontinuierlich vorstellen dürfen, geht bei der Teilung dieses 
Individuums auf seine beiden Tochterindividuen über, wo eine konti- 
nuierliche Fortsetzung folgt. Bei den vielzelligen Tieren und Pflanzen 
aber liegt die Sache anders. Auch hier kann eine Kontinuität an- 
genommen werden, aber das gilt nur für die im Keimplasma sich ab- 
spielenden Vorgänge. In der Individuenreihe müssen sich die Ver- 
änderungen diskontinuierlich zeigen. Die Sache dürfe durch eine 

1) Ich sehe hier davon ganz ab, daß es bei den Einzelligen keine Individuen 


oder Generationen im Sinne der Vielzelligen gibt; ich lasse sie durch die Teilungen 
begrenzt werden. 
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graphische Darstellung am besten hervorgehen. Stellen wir uns das 
Keimplasma einer Generationsreihe durch die Linie (Fläche) xy vor, 
und lassen wir die kleinen stehenden Linien a, 5 und c die Individuen 
der einzelnen Generationen bezeichnen. Die kontinuierliche Ver- 
änderung des Keimplasmas wird durch die kontinuierliche Dicken- 
zunahme von xy veranschaulicht, und die von dem jeweiligen Zustand 
des Keimplasmas abhängende Beschaffenheit der einzelnen Generationen 
dadurch, daß a, 6 und c dieselbe Dicke bekommen wie xy an ihrer 
Ausgangstelle hat. Es leuchtet ohne weiteres ein, daß die Dicken- 
verschiebung zwischen a, 4 und c, längs der Linie »z» gemessen, dis- 
kontinuierlich erscheinen muß. Die kontinuierliche Veränderung des 
Keimplasmas tritt somit in den verschiedenen Generationen diskonti- 
nuierlich in die Erscheinung. Anders kann nicht geschehen. Wir 
kommen also zu der Schlußfolgerung, daß nur bei den Einzelligen 
eine genotypische Veränderung sich kontinuierlich zeigen 
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kann, bei den Vielzelligen muß sie sich immer diskonti- 
nuierlich äußern. Dies dem Prinzip nach. In der Praxis aber 
können natürlich bei sehr langsamer Umbildung die Stufen a, 6, ¢ 
einander so ähnlich sein, daß eine Kontinuität hervorgetäuscht wird, 
Und wenn man von einer diskontinuierlichen Veränderung einer Nach- 
kommenreihe in Gegensatz zu einer kontinuierlichen spricht, so muß 
man mit der letztgenannten eine solche pseudo-kontinuierliche ver- 
stehen; sonst hätten die Bezeichnungen gar keinen Sinn, weil eine 
der äußeren Erscheinung nach echt-kontinuierliche Veränderung 
(unter den Vielzelligen) undenkbar ist. 

Mir scheint somit die von Weismann und mehreren anderen 
Forschern vertretene Ansicht, zwischen erblichen Fluktuationen und 
Mutationen wäre kein Wesensunterschied, nur Gradesunter- 
schied, als die einzig richtige. Damit verliert die ganze Frage 
von der diskontinuierlichen oder kontinuierlichen Varia- 
bilität ihre prinzipielle Bedeutung. Dennoch dürfte es, da die 
Frage noch umstritten ist, angemessen sein, die Zimnocalanus-Um- 
bildungen in dieser Hinsicht einer Prüfung zu unterwerfen. 
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Dabei müssen zunächst über die verschiedene Stellung, die eine 
„reine Linie“ (Johannsen) und ein Gemenge von Genotypen in dieser 
Hinsicht einnehmen, einige Worte gesagt werden. Es ist von Nilsson- 
Ehle (1911, S. 11) u. a. darauf hingewiesen worden, daß in einem 
solchen Gemenge ,,aus der Unmenge von Kombinationsmöglichkeiten 
schon bei einer relativ geringen Anzahl von Faktoren und dem äußer- 
lichen Zusammenfließen der Kombinationen, so daß verschiedene Kom- 
binationen nicht unterschieden werden können .... die erbliche 
Variation möglichst kontinuierlich wird.“ Es fragt sich nun, wenn 
eine Kontinuität bei Zzwnnocalanus zu beweisen wäre, ob sie nicht 
einfach durch eine solche Kombination zu erklären sei, denn es ist 
kaum anzunehmen, daß die Lzmnocalanus-Populationen reine Linien 
sind. Nun liegt es bei näherem Nachdenken auf der Hand, daß die 
Limnocalanus-Umbildungen nicht allein durch Kombinationen her- 
gestellt worden sind, denn die mit der Zeit eingetretene Steigerung 
wäre dann gänzlich unbegreiflich. Es muß sich um Umbildungen 
handeln, welche denjenigen der reinen Linien völlig homolog sind, es 
müssen Transmutationen eingetreten sein. 

Bei der Darstellung der Varianten von Zimnocalanus habe ich den 
Nachweis geliefert, daß proportionell der Dauer des Süßwasserlebens 
die Umbildung der Kopfform gesteigert worden ist, wie es oben im 
Resümee der fraglichen Untersuchung kurz erörtert wurde. Nun ist 
die Formenreihe so lückenlos, wie man sie überhaupt verlangen könnte, 
die Sprünge zwischen den nächstliegenden Formen außerordentlich 
klein (vgl. Ekman 1913b, Tafel und Text). Wenn man, den obigen 
Auseinandersetzungen zufolge, den Begriffen ,,diskontinuierlich und 
„kontinuierlich“ überhaupt eine praktische Bedeutung zumessen will, 
so muß man gestehen, daß hier eine kontinuierliche erbliche 
Variation, d. h. eine genotypische Verschiebung vorliegt. 
Ich möchte sogar noch einen Schritt weiter nehmen. Wenn wir 
sehen, daß diese Verschiebung nicht nur in minimalen Schritten ge- 
schehen, sondern außerdem vom Milieu (von einer Milieuveränderung) 
bewirkt worden ist, und daß sie weitergeht lange nachdem das Milieu 
in Stillstand geraten ist, daß somit die Fortsetzung der Verschiebung 
keiner weiteren Veränderung im Milieu ihr Dasein verdankt, so liegt 
die Schlußfolgerung nahe, daß im Keimplasma eine wirklich 
kontinuierliche Umbildung geschehen ist, ähnlich der graphischen 
Darstellung S. 73. Denn was könnte bei milieubedingter Umbildung 
und bei gleichem Milieu den Anstoß zum sprungweisen Umbildungs- 
vorgang abgeben ? 
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Auch nicht in zeitlicher Hinsicht scheint mir irgendeine Wahr- 
scheinlichkeit für Diskontinuität vorzuliegen, und zwar aus denselben 
Gründen. Wenn die Umbildung milieubedingt, und wenn während 
der ganzen Zeit der Umbildung keine für sie in Frage kommende 
Milieuveränderung stattgefunden hat, wie wäre dann die Umbildung 
ruckweise geworden? Wir sind damit zur oben erwähnten zweiten 
Art der Diskontinuität, zur temporalen, hinübergekommen und haben 
gefunden, daß auch diese nicht auf den vorliegenden Fall zu beziehen 
ist. Limnocalanus macrurus liefert daher das Beispiel einer 
sowohl in quantitativ-modaler als in temporaler Hinsicht 
kontinuierlichen genotypischen Verschiebung. 

Es liegt offenbar kein Grund vor, anzunehmen, daß die übrigen 
Fälle der Akkumulation in bezug auf die physiologischen Umbildungs- 
vorgänge des Keimplasmas sich anders als Lzmnocalanus verhalten. 
Auch hier ist allem Anschein nach eine echt-kontinuierliche Ver- 
schiebung vorhanden. 

Als ein Anzeichen dafür, daß auch solche Umbildungen, welche 
morphologisch scharf diskontinuierlich aussehen, eigentlich völlig konti- 
nuierlich sein können, indem sie der Ausdruck ganz kontinuierlicher 
physiologischer Vorgänge sind, möchte ich auf Haeckers sehr instruk- 
tive Befunde über gewisse Radiolarien hinweisen (1908, S. 660, 1909, 
S. 461—462, 1912, S. 298). Für die Möglichkeit einer kontinuierlichen 
Entwicklung spricht sich auch Woltereck (1909) entschieden aus, 
obgleich ein strikter Beweis nicht zu erbringen war, daß es sich bei 
seinen Versuchstieren um erbliche Veränderungen handle; jedoch dürfte 
es kaum zweifelhaft sein, daß die erblichen Umbildungen in der Natur, 
die ganz ähnlich aussehen, auch in derselben Weise zustande gekommen 
sind. Auf Grund seiner äußerst gewissenhaften und umfangreichen, 
schon klassisch gewordenen experimentellen Untersuchungen über die 
Variabilität des Koloradokäfers (Leptinotarsa decemlineata) ist auch 
Tower (1906, S. 314) zu folgender Auffassung gekommen: “I am 
therefore of the opinion, that the evolution of the genus Leptinotarsa, 
and of animals in general, has been continuous and direct, developing 
new species in migrating races by direct response to the conditions 
of Existence.“ Für die Unmöglichkeit, kontinuierliche und diskon- 
tinuierliche Variabilität scharf auseinanderzuhalten, haben sich auch 
mehrere andere Forscher, namentlich Semon, ausgesprochen). 


1) Semon kommt zu seiner Auffassung auf einem ganz anderen Weg als dem 
von mir betretenen, indem er die Erscheinungen von seinem „mnemischen“ Stand- 
punkt aus betrachtet. 
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Die von den soeben genannten Forschern und von mir vertretene 
Ansicht müßte indessen fallen, wenn ein stichhaltiger Beweis dafür 
vorgebracht wäre, daß alle erbliche Variation diskontinuierlich ge- 
schehe. Johannsen meint auch einen solchen geliefert zu haben, 
und es ist daher notwendig, denselben hier zu. prüfen. 

Johannsen ist zu seinen Schlüssen durch seine sehr ausgezeichneten 
Selektionsversuche mit verschiedenartigen Populationen gekommen. 
Bei vielen unter ihnen konnte durch Selektion eine Verschiebung der 
erblichen Eigenschaften in der Selektionsrichtung scheinbar hervor- 
gerufen werden, aber Johannsen konnte nachweisen, daß es in diesen 
Fällen sich um genotypisch nicht einheitliche Populationen, um Ge- 
menge von Genotypen, handelte. Die Selektion erbrachte nur eine 
Sortierung der Genotypen, deren erbliche Natur natürlich nicht von 
der Selektion beeinflußt worden war. Es sei nebenbei bemerkt, daß 
diese Entdeckung in keiner Weise mit der Auffassung Weismanns 
kontrastiert. Wenn Johannsen aber mit „reinen Linien“, d. h. mit 
genotypisch einheitlichen Beständen operierte, so konnte keine dauer- 
hafte Verschiebung erbracht werden. Wenn er z. B. in einer durch 
Selbstbefruchtung hergestellten reinen Linie von Bohnen die schwersten 
Samen herauspflückte und sie zu neuen Pflanzen heraufzog, so erwies 
sich das Samengewicht der neuen Pflanzen durchschnittlich nicht 
größer als das der Muttergeneration. Aus diesem und ähnlichen Be- 
funden zieht er nun den Schluß, daß überall, wo „wirklich exakte 
Analyse“ hat durchgeführt werden können, genotypische Festigkeit 
sich zeigt. 

Eine strenge Logik läßt nun aber offenbar nur den Schluß zu, 
daß genotypische Verschiebung sich nicht deutlich zeigte. Ob eine 
sehr geringe Verschiebung vorhanden war oder nicht, darüber sagt 
das Experiment nichts. Die große Bedeutung, die die Nachfolger 
Johannsens seinen Resultaten in allgemeiner Hinsicht beigelegt 
haben, dürfte teilweise damit im Zusammenhang stehen, daß das 
Wort „exakte Forschungsmethode‘“ u. dgl. sich sehr fähig gezeigt hat, 
einen suggestiven Einfluß auszuüben; es ist zu einem Schlagwort 
geworden, aber wie andere Schlagwörter schießt es öfters übers Ziel. 
In dem uns hier beschäftigenden Fall war die Methode zwar bis zu 
einem gewissen Grad sehr exakt, aber nur in ihrem eigenen Gebiet. 
Wenn man minimale Gewichtsunterschiede mit groben Wagen zu 
wägen versucht, so wird die Methode sogleich unexakt. So auch 
hier. Über das eventuelle Vorhandensein oder Fehlen einer minimalen 
genotypischen Verschiebung belehrt das Experiment gar nichts, wir 
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können eine solche auf Grund desselben weder behaupten noch ver- 
neinen. Die Experimente Johannsens haben nur gezeigt, daß bei 
ihnen keine sprungartige genotypische Veränderung nachweisbar wurde. 
So wichtig auch seine Befunde für die Methodik der Variationsunter- 
suchung sind, so wenig sind sie zu weitgehenderen prinzipiellen 
Schlüssen verwendbar. Daß eine genotypische Verschiebung in sehr 
beträchtlich größeren Schritten als die Zimnocalanus-Umänderung vor 
sich gehen muß, um mit der Johannsenschen ‚wirklich exakten 
Analyse“ nachweisbar zu werden, liegt ohne weiteres auf der Hand. 

Es versteckt sich übrigens in der Schlußfolgerung Johannsens 
ein zweiter Fehler. Gesetzt, es wäre bewiesen, daß bei den soeben 
erwähnten Bohnen und bei den übrigen Versuchspflanzen Johannsens 
eine genotypische Festigkeit vorliege, so wäre doch damit bei weitem 
nicht bewiesen, daß genotypische Verschiebungen in der Natur nicht 
existieren. Bei Zimnocalanus sind letztere durch eine Milieuveränderung 
eingeleitet worden, aber im Meere, wo keine solche Veränderung ein- 
getreten ist, herrscht allem Anschein nach genotypische Festigkeit, es 
treten nicht einmal bemerkbare Modifikationen auf. Die Beziehung 
auf die Lehre von der genotypischen Festigkeit läßt sich unschwer 
durchführen. 

Dazu kommt noch ein dritter Umstand. Es kann nicht zu scharf 
hervorgehoben werden, daß wir dem physiologischen Vorgang eine 
weit größere Aufmerksamkeit schenken müssen, als es bisher getan 
ist, wenn wir die diesbezüglichen Verhältnisse richtig beurteilen wollen. 
Denn das Physiologische ist der Regel nach das Primäre, das Morpho- 
logische das Sekundäre. Zwar kennen wir bei weitem nicht den 
physiologischen Vorgang bei der Milieuinduktion und der Vererbung, 
aber es fällt mir schwer, ihn wenigstens bei direkter Induktion der 
Keimzellen als diskontinuierlich aufzufassen. Jedenfalls können wir 
nicht wissen, ob eine morphologische Diskontinuität in einer physio- 
logischen Diskontinuität oder ob sie vielleicht in einer physiologischen 
Kontinuität ihren Grund hat. Und wenn letzteres in einem gegebenen 
Fall wirklich vorläge, sind wir entschieden nicht berechtigt, zu be- 
haupten, daß alle physiologische Kontinuität diskontinuierlich in die 
Erscheinung trete. Auch wenn Hunderte von Fällen einer morpho- 
logischen Diskontinuität und kein Fall einer Kontinuität vorlägen, 
wären wir nicht einmal zu der Behauptung berechtigt, daß die 
Diskontinuität in der Natur gewöhnlicher sei als die Kontinuität; 
denn eben die Diskontinuität ist meßbar, die Kontinuität aber nicht. 
Es ist ein Zusammentreffen von nur ausnahmsweise vorkommenden, 
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günstigen Umständen vonnöten, wenn eine Kontinuität als sicher- 
gestellt wird vorgelegt werden können. 

Auch vom Falle Zimnocalanus abgesehen, ist somit die Frage 
nach kontinuierlicher oder diskontinuierlicher Entwicklung 
ganz belanglos; sie basiert nicht auf dem Nachweis eines 
tatsächlich vorhandenen, natürlichen Kontrastes, sondern 
auf einer verfehlten theoretischen Konstruktion. Letztere ist 
dadurch entstanden, daß man der sprungartigen Entwicklung eine zu 
allgemeine Bedeutung zugeschrieben hat; sie ist eine Reminiszens vom 
ersten Stadium der Mutationstheorie. 

* * 
* 

Es ist in der letzten Zeit immer öfter die Ansicht ausgesprochen 
worden, daß die Mutationen von Milieuveränderungen abhängig sind 
(z. B. von Johannsen S. 446, 449, 464). Obwohl wir darüber sehr 
wenig mit Bestimmtheit aussagen können, steht jedoch fest, daß 
einige, z. B. die Towerschen, Mutationen Veränderungen im Milieu 
ihre Entstehung verdanken. Dasselbe gilt natürlich auch von den 
akkumulatorischen Umbildungen; wurde doch die Definition derselben 
eben mit Hinsicht dazu formuliert. Unter den Akkumulationen be- 
finden sich nun teils deutlich diskontinuierlich verlaufende, z. B. bei 
Alytes in den Experimenten Kammerers, teils scheinbar kontinuier- 
liche, z. B. bei Zömnocalanus, teils echt-kontinierliche, z. B. bei den 
Bakterien der Coligruppe in den Experimenten Burris (vgl. unten 
S.92). Zwar dürften nicht alle Mutationen ihren Ursachen nach gleich- 
wertig sein, aber es dürfte jedoch feststehen, daß sowohl gewisse dis- 
kontinuierliche als gewisse kontinuierliche erbliche Variationen in Milieu- 
veränderungen eine gemeinsame Ursache haben können. Unter dieser 
Voraussetzung würde man die milieubedingten erblichen Variationen 
in einem natürlichen System folgendermaßen zusammenstellen können: 

1. Die Grenze der Umbildungsfähigkeit wird nicht in einer Gene- 
ration erreicht, sondern dazu ist die Gesamtdauer mehrerer 

Generationen nötig: Akkumulation. 

A. Die Umbildung geht langsam: bei den Einzelligen wird eine 
echt-kontinuierliche, bei den Vielzelligen eine pseuder 
kontinuierliche Verschiebung die Folge. 

B. Die Umbildung geht rascher: bei den Einzelligen entsteht 
auch jetzt eine kontinuierliche, bei den Vielzelligen dagegen 
eine mehr oder weniger deutlich diskontinuierliche Um- 
bildung. 
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2. Die Grenze der Umbildungsfähigkeit wird in einer einzigen 
Generation erreicht: Mutation (im Sinne von de Vries) und 
geringfügigere Transmutation. 

Diese drei Kategorien gehen ineinander lückenlos über. Besonders 
möchte ich ausdrücklich betonen, daß zwischen ihnen keine prinzipielle 
Verschiedenheit besteht. 

Diese Einteilung kann natürlich nur einen provisorischen Wert 
haben, und ich bin mir wohl bewußt, daß gar nicht alle Formen 
der erblichen Variation in das Schema einzustecken sind, wie es auch 
soeben angedeutet wurde. Besonders will ich hier sogleich bemerken, 
daß allem Anschein nach mehrere Mutanten nur scheinbar in die 
zweite Gruppe gehören. Einige verdanken ihre Entstehung einer 
Bastardierung oder Bastardespaltung und gehören somit zu diesem 
Schema nicht. Bei anderen, und zwar milieubedingten, geschah frei- 
lich der Vorgang so, daß sie mit einem Schlag ihrer Muttergeneration 
unähnlich wurden, aber da das Milieu keiner merkbaren Veränderung 
unmittelbar vor der Mutation ausgesetzt worden war, liegt der Ver- 
dacht nahe, daß es sich hier um eine Akkumulation handelt, die 
schon während vieler Generationen physiologisch fortgeschritten 
war, obgleich sie ihren morphologischen Ausdruck erst spät bekam, 
vielleicht infolge einer inneren Spannung, die zuerst zu überwinden 
war. Dies ist natürlich zunächst eine bildliche Rede. Aber daß in 
ihr eine Wahrheit stecken kann, beweisen die von Haecker (u. a. 
Igı2, S. 297) an den Radiolarien gemachten Befunde, auf die ich 
soeben in anderem Zusammenhang hingewiesen habe. Die soeben 
erwähnte Möglichkeit einer Verschiedenheit zwischen dem physio- 
logischen Verlaufe und der morphologischen Erscheinung ist meines 
Erachtens bisher allzuwenig beachtet worden. Es muß aus diesem 
Grunde vorläufig dahingestellt werden, ob die Zwischenzeiten zwischen 
den Mutationsperioden — wenn letztere überhaupt vorkommen (vgl. 
Baur S. 196) — oder, vielleicht richtiger ausgedrückt, die nächste 
Zeit vor einer Mutation wirklich durch Stillstand des genotypischen 
Zustands gekennzeichnet ist. 

Auf Grund unserer jetzigen Kenntnis von den erblichen Um- 
bildungen kann man, wie ich sehr bestimmt meine, die während der 
letzten Jahre sehr eifrig diskutierte Frage: geschieht die phylo- 
genetische Entwicklung kontinuierlich oder diskontinuierlich? als er- 
ledigt betrachten. Es gibt genotypische Verschiebungen. Geno- 
typische Festigkeit gibts gewiß auch zu gewissen Zeiten bei 
gewissen Arten oder Rassen; diese Festigkeit ist aber nicht 
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nur in der Natur dieser Arten oder Rassen begründet, sie 
hängt wenigstens oft von einer relativen Festigkeit des 
Milieusab. Genotypische Festigkeit, die übrigens nur relativ 
sein kann, und genotypische Verschiebung sind nicht streng 
auseinanderzuhalten, sie fließen ineinander über. Die Frage, 
ob eine erbliche Veränderung zu den kontinuierlichen oder den dis- 
kontinuierlichen gerechnet werden soll, kann somit in manchen Fällen 
nicht bestimmt beantwortet werden. Es liegt auch ihrer Beantwortung 
kein größeres Gewicht bei. Denn die genannte Frage beschäftigt sich 
nur mit der äußeren Erscheinung eines inneren Vorganges. Das 
prinzipiell Wichtige, das uns zu einem volleren Verständnis der Ent- 
wicklung in der lebenden Natur führen kann, ist eine Untersuchung 
der inneren Vorgänge; die äußere Erscheinung interessiert uns haupt- 
sächlich, insofern sie uns über das Innere unterrichten kann. 


e) Weiteres über die Natur der Umbildungen. 


Zwecks einer Beurteilung, welche Bedeutung man im übrigen den 
Limnocalanus-Umbildungen zuschreiben kann, mögen wir zunächst nach- 
denken, wie sich die neu aufgetretenen Eigenschaften zu den alten 
verhalten. In dieser Hinsicht können wir sie in zwei Kategorien 
verteilen. 

Zur einen gehört eine Eigenschaft, deren wir in der vorhergehen- 
den Darstellung nicht gedacht haben, nämlich die geringe Körpergröße 
der Süßwasserformen. Diese ist offenbar eine Hemmungserscheinung, 
dadurch verursacht, daß das neue Milieu, wohl sicher wegen des Salz- 
mangels, ungünstiger als das ursprüngliche gewesen ist. Wir finden 
ein deutliches Gegenstück hierzu bei anderen marinen Relikten der 
nordeuropäischen Gewässer, wie Cottus quadricornis L., Idothea entomon 
L., Gammaracanthus loricatus (Sabine) f. lacustris Sars), Mysis oculata 
Fabr. f. relicta Loven!) und Mysis mixta Lilljeb. f. maelarensis 
Ekman. Dieselben sind nämlich gegenüber ihren marinen Stamm- 
formen durch kleinere Körpergröße ausgezeichnet, wenigstens Costus 
und die beiden Myszs-Formen, außerdem durch andere, in eigentlicherem 
Sinn morphologische Merkmale, welche ebenfalls als Hemmungserschei- 
nungen oder regressive Eigenschaften gedeutet werden müssen (vgl. 
Ekman I1gIza). Diese Hemmungserscheinung bei Lzmmnocalanus soll 


1) Die Gründe, weshalb ich diese Relikte nicht wie die meisten modernen 
Zoologen als besondere Arten betrachte, habe ich an anderem Orte angeführt (1913a, 
S. 549). 
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hier nicht näher verfolgt werden; nur sei bemerkt, daß sie keine Be- 
ziehung zur Dauer des Süßwasserlebens aufweist. Denn die Tiere aus 
dem Mjösen und diejenigen aus dem Mälaren kommen einander bezüg- 
lich der Größe ziemlich nahe, obgleich ihr Alter als Süßwassertiere 
äußerst verschieden ist, und umgekehrt sind z. B. die als Süßwasser- 
tiere etwa gleichaltrigen Typen aus dem Siljan und dem Mijösen 
ziemlich verschieden groß. Der sehr junge Süßwassertypus aus dem 
Pescanoje-See auf der Insel Kolgujev im russischen Eismeer gehört zu 
den kleineren, usw. (vgl. Ekman 1913b). Es würde somit der Nach- 
weis geführt werden können, daß die Hemmungsumbildungen bei 
Limnocalanus nicht akkumulativer Natur sind. Ob der Unterschied, 
der in dieser Hinsicht zwischen ihnen und den Umbildungen in der 
Kopfform besteht, von größerem theoretischem Interesse ist, muß 


Fig. 7 und 8. Dorsalkonture des Cephalothorax von Limocalanus grimaldii aus dem 
Bottnischen Meerbusen. 
Fig. 7: Junges Tier, 90 x ı. Fig. 8: Erwachsenes Weibchen, 90 x 1. 


dagegen zurzeit dahingestellt werden, denn wir wissen gar nicht, ob 
die genannten Hemmungserscheinungen erblich sind. 

Zur zweiten Kategorie gehören die Neuigkeiten in der Kopfform. 
Wären auch sie als Hemmungserscheinungen aufzufassen, als Resultate 
einer Zuwachshemmung, so müßten wir erwarten, sie auch bei den 
Jungen der nicht gehemmten grimaldüi-Formen auffinden zu können. 
Ich habe auch Gelegenheit gehabt, solche zu untersuchen. Eine Ab- 
bildung eines halberwachsenen Idividuums vom Bottnischen Meerbusen 
ist in Fig. 7 geliefert. Bei einem Vergleich mit Fig. 8 erhellt sofort, 
daß die jungen und die erwachsenen Tiere der grimaldü-Form etwa 
dieselbe Kopfform haben: die Scheitelhöhe des J ungen ist klein, ihr 
Wert in Prozent der halben Vorderkopflänge ist nur 109, somit sogar 
etwas niedriger als der Mittelwert der erwachsenen Tiere (vgl. Ekman 
I913b). Die Höhenlage des Scheitels hat den Prozentwert — 8, 
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was keine allzu große Abweichung vom Mittelwert — 17 bei den 
Ausgewachsenen ist, und der Stirnwinkel ist wenigstens ebenso gut 
ausgebildet als bei den letztgenannten. Auch nicht in der Meinung, 
daß sie ein palingenetischer Charakter sei, ist die neue Kopfform 
regressiv. Wenigstens ist unter den nächsten Verwandten der Art 
kein Anzeichen dafür zu finden, daß ein hoher Vorderkopf etwas 
Ursprüngliches sei, im Gegenteil scheint ein niedriger Vorderkopf allen 
anderen Centropagiden gemeinsam zu sein, und zwar ist die Form bei 
der Gattung Centropages, die Limnocalanus am nächsten steht, fast 
ganz dieselbe wie bei L. grimaldü. Die Veränderungen in der 
Kopfform repräsentieren somit eine völlig neue Eigenschaft. 

Dies ist besonders hervorzuheben. Denn es interessiert uns in 
der vorliegenden Untersuchung nicht vor allem die Frage, wie geno- 
typische Verschiebung zustande kommen kann, sondern die Frage, in 
welcher Weise die Entwicklung in der freien Natur angebahnt 
wird. Nun ist es, wie oben kurz erwähnt wurde, besonders von Baur 
(über andere Verfasser siehe Haecker 1912, S. 300) sehr nachdrück- 
lich hervorgehoben, daß wenigstens die große Mehrzahl, vielleicht alle, 
der sicher analysierten Mutationen Verlustmutationen sind, die durch 
Wegfall eines Erbfaktors entstanden sind. Daß solche für die pro- 
gressive Entwicklung in der Natur keine Rolle spielen können, leuchtet 
ja ein. Limnocalanus bietet das erste Beispiel einer geno- 
typischen Veränderung, wo das Auftreten einer neuen Eigen- 
schaft verfolgt werden konnte. 

Unter denselben Gesichtspunkt fällt auch eine andere Verschieden- 
heit gegenüber manchen der zuvor analysierten erblichen Verände- 
rungen, nämlich den durch Zuchtversuche erzielten. Es wurden dabei 
fast immer vom Experimentator kräftigere Reize an die Versuchs- 
tiere ausgeübt, als sie in der freien Natur vorkommen, gewöhnlich 
sehr erheblich kraftigere. Wenn man z. B. die Einwirkung höherer 
Temperatur prüfen will, so ist man, um sichtbare Resultate zu be- 
kommen, gezwungen, extrem erhöhte Temperatur zu gebrauchen, 
und man bekommt dadurch, wenn der Versuch positiv ausfällt, in 
einer oder wenigen Generationen Veränderungen der Versuchspflanze 
oder des Versuchstieres, welche bei den in der freien Natur vor- 
kommenden mäßigen Temperaturschwankungen erst nach einer großen 
Zahl von Generationen eintreten würden. Die Möglichkeit kann nicht 
verneint werden, daß der physiologische Vorgang in beiden Fällen 
ein etwas verschiedener ist. Diese Vermutung liegt sehr nahe, wenn 
man bedenkt, daß in vielen Zuchtversuchen die Milieuveränderung so 
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sehr gesteigert wurde, daß sie die Grenze fast erreichte, wo sie das 
Versuchsobjekt bis zur Vernichtung induziert hätte. Es scheint mir 
nicht nur möglich, sondern sogar sehr wahrscheinlich, daß bei solchen 
extremen Milieuveränderungen auch Nebenreaktionen, viel- 
leicht rein patologischer Natur, eintreten können, welche 
bei mäßigen (natürlichen) Einwirkungen ausbleiben, und 
welche das Endresultat in der einen oder der anderen Rich- 
tung beeinflussen. Ich will mit diesen Worten natürlich die im 
Laboratorium ausgeführten Versuchen bei weitem nicht den Wert ab- 
sprechen; habe ich sie doch oben zur Stütze meiner eigenen Hypo- 
thesen herangezogen. Nur will ich behaupten, daß sie in anderer 
Weise zu verwerten sind als die von der Natur selbst ausgeführten, 
wie sie in der Zimnocalanus-Reihe vorliegen. Die extreme Kultur- 
induktion ist vor allem deshalb eine besonders wichtige Forschungs- 
methode, weil sie in manchen, vielleicht den allermeisten Fällen die 
einzig mögliche ist, die einzige, welche deutlich nachweisbare Aus- 
schläge gibt. Auch hat sie uns zweifelsohne gezeigt, daß veränderte 
Lebenslage erbliche Veränderungen hervorrufen kann. Wenn man 
aber die Frage zu beantworten sucht, ob die durch die übertriebene 
Kulturinduktion gewonnenen Resultate auch den Wirkungen der Natur- 
induktion ganz homolog sind, so steht man, den soeben erörterten 
Bedenken zufolge, auf etwas unsicherem Boden. Es muß natürlich 
ein großer Vorteil darin liegen, der freien Natur die in ihr bei der 
Artbildung sich abspielenden Vorgänge direkt ablesen zu können, und 
zwar ist dieser Vorteil ein doppelter. Einmal sind die gewonnenen 
Resultate bei phylogenetischen Spekulationen direkt zu verwerten, 
zweitens kann ein Vergleich mit den der Kulturinduktion abgewonnenen 
Resultaten zeigen, ob und in welcher Weise diese mit den erstgenannten 
zu homologisieren sind. Die Naturinduktion kann somit und muß 
auch eine ganz notwendige Kontrollprobe leisten. Eine solche war 
bisher nicht erbracht. Es wurde bei früheren Erörterungen über die 
entwicklungstheoretische Bedeutung der Experimente immer die Vor- 
aussetzung gemacht, dieselben Vorgänge, welche sich bei extremer 
Veränderung der Lebenslage äußern, treten auch in der freien Natur 
bei mittlerer oder vielleicht minimaler Veränderung ein, obgleich in 
sehr schwächerem Grad. Diese Voraussetzung fällt zwar a priori ganz 
plausibel vor, es dürfte aber gar nicht unwichtig sein, daß die Lzmno- 
calanus-Umbildungen gezeigt haben, daß sie für gewisse Fälle auch 
tatsächlich richtig ist. Wir können somit folgende zwei Sätze fest- 
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veränderungen können erbliche Umbildungen hervorrufen. 
Eine während mehrerer Generationen fortlaufende Akku- 
mulation derselben kann durch einmaliges Auftreten nicht 
nur einer extremen Milieuveränderung in Zuchtversuchen, 
sondern auch einer sehr mäßigen Milieuveränderung in der 
Natur herbeigeführt werden, und zwar kann sie hier 
während Tausenden von Generationen fortsetzen. 

Nach der bisher gebrauchten Terminologie würde man die Akku- 
mulationserscheinung als ein Beispiel von Vererbung ‚‚erworbener 
Eigenschaften“ auffassen können. Die Kopfumbildung bei Zimnocalanus 
wurde durch Milieuveränderung erworben und sie ist erblich fixiert. 
Nichtsdestoweniger steht die ganze Erscheinung mit der Weismann- 
schen Theorie von der Nichtvererbbarkeit erworbener Eigenschaften 
gut im Einklang. Denn der genannte Ausdruck ist ein zweideutiger, 
er umfaßt sowohl Erwerbung der vom Soma erworbener Eigenschaften 
(der funktionellen Abänderungen) und Erwerbung der vom Keim- 
plasma erworbenen Eigenschaften. Nur gegen die erstgenannte Mög- 
lichkeit spricht sich Weismann aus, die letztgenannte nimmt er 
unbedingt an, z. B. in seiner induzierten „Germinalselektion‘ (besser: 
, Germinalinduktion‘‘, vgl. S. 65). Bei der Akkumulation liegt nun 
offenbar der letztere Fall vor. Ob bei Lzmnocalanus eine sogenannte 
Parallelinduktion, d. h. eine gleichsinnige Beeinflussung sowohl der 
Körper (Soma-)zellen als der Keimzellen, oder ob eine somatogene 
Induktion der Keimzellen, oder ob endlich nur eine direkte Induktion 
derselben, eine elementarenergetische Induktion nach Semon (1910) 
vorliegt, wissen wir nicht, haben auch keine Möglichkeit, diese Frage 
künftig beantworten zu können, denn dazu müßte offenbar unter- 
sucht werden, in welcher Weise der Salzmangel während der Dauer 
einer einzigen Generation das Soma eines Individuums beeinflußt. 
Nach den vorherigen Auslegungen ist es aber ohne weiteres klar, daß 
eine solche Beeinflussung, wenn sie auch vorbanden wäre, so klein 
sein muß, daß es uns unmöglich wäre sie zu entdecken. Nur die 
Induktion der Keimzellen ist zu konstatieren. 

Die Selektionslehre wird in zweierlei Hinsicht von der Akkumu- 
lationstheorie betroffen. Den Erérterungen S. 52 folgend, wo die 
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diesbezüglichen Verhältnisse speziell in bezug auf Zimnocalanus dis- 
kutiert wurden, können wir zwei Fälle unterscheiden: entweder ver- 
hält sich die betreffende Population gegenüber dem einwirkenden Reiz 
genotypisch homogen oder auch genotypisch inhomogen. Betrachten 
wir zunächst den erstgenannten Fall. 

Wenn in einer genotypisch einheitlichen — oder einer im übrigen 
inhomogenen aber in bezug auf den fraglichen Reiz homogenen — 
Population ein wegen Milieuveränderung neu eintretender Reiz zu 
wirken beginnt, und wenn ferner dadurch eine akkumulative erbliche 
Umbildung erreicht wird, so wird letztere sich immer steigern, mag 
sie der Art nützlich, schädlich oder ganz indifferent sein. Geht sie 
in schädlicher Richtung fort, so muß eine Zeit kommen, wenn sie 
Selektionswert bekommen hat. Da muß sie zur Ausrottung der Art 
führen. In diesem Falle treibt die Akkumulation die Art oder 
Rasse mit innerer Notwendigkeit zur Vernichtung. Entweder 
leistet die Selektion gar nichts oder sie rottet gänzlich aus. 


Zwar dürften in der Natur äußerst wenige Populationen — bei ge- 
schlechtlicher Fortpflanzung vielleicht keine, denn die Natur arbeitet 
bei dieser Fortpflanzungsweise wohl nie mit „reinen Linien‘‘ — sich 


gegenüber allen Reizen einsartig verhalten, aber in bezug auf einen 
einzelnen Reiz dürfte dies gar nicht selten vorkommen. Wahrschein- 
lich ist Zimmnocalanus dafür ein Beispiel. Ich möchte glauben, daß 
unter den ausgestorbenen Tier- und Pflanzenarten gar nicht 
wenige einer solchen unzweckmäßigen Akkumulation ihre 
Vernichtung verdanken. 

Bei einer genotypisch inhomogenen Population muß das Resultat 
anders ausfallen. Bekanntlich ist mehrmals der Einwand gegen den 
Darwinschen Selektionsgedanken gemacht, daß diejenigen kleinen 
erblichen Abweichungen zwischen den verschiedenen Individuen, die 
der Natur für ihre Selektion zur Verfügung stehen, der Regel nach 
viel zu klein sind, als daß sie Selektionswert besitzen könnten. Wenn 
man auch, meinen oben (S. 44) gelieferten Auseinandersetzungen 
zufolge, in einem gegebenen Fall oft nicht bestimmt behaupten kann, 
eine Abweichung sei zu klein, um ihrem Träger im Kampf ums Dasein 
verhängnisvoll oder vorteilhaft zu werden, so ist jedoch nicht zu ver- 
neinen, daß der genannte Einwand die Tragweite der Selektions- 
theorie sehr einschränkt. Bei der Annahme einer Akkumulation in 
einer in bezug auf den umbildenden Reiz inhomogenen Population 
liegt die Sache anders. Die genotypische Inhomogenität bewirkt, daß 
der fragliche Reiz einen Teil der Population in einer Weise, einen 
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zweiten Teil in einer zweiten Weise, einen dritten in einer dritten 
Weise usw. umbildet. Wenn nun auch die Milieuveränderung (der 
Reiz) nicht die erste oder die ersten Generationen so stark zu beein- 
flussen vermag, daß die neuen Eigenschaften der Selektion Angriffs- 
punkte darbieten, so kann jedoch ein solcher Zustand wegen der 
Akkumulation einmal eintreten. Auch bei anfangs minimalen, 
der Selektion völlig wertlosen Umbildungen kann somit die 
Selektion mit der Zeit Angriffsmöglichkeit bekommen, denn 
die Akkumulation kann die Umbildungen sehr erheblich ver- 
stärken. Durch diesen Befund erfährt die Selektionstheorie meines 
Erachtens eine sehr wesentliche Kräftigung. 


B. Allgemein evolutionstheoretische Folgerungen. 


Die Frage nach der Entstehungsweise der erblichen Umbildungen 
bei den Organismen dürfte durch die Tatsachen der Akkumulation 
und der kontinuierlichen erblichen Veränderungen ihrer Beantwortung 
etwas näher getreten sein. Bisher hat man, was die letzten Jahre 
betrifft, hauptsächlich der Umbildung infolge von Bastardierung die 
Aufmerksamkeit zugelenkt, was eine natürliche Folge der Entdeckung 
der Mendelschen Vererbungsgesetze ist. Diese Umbildungen sind 
aber offenbar sekundärer Natur, sie schaffen nichts Neues, sie be- 
wirken nur neue Kombinationen alter Eigenschaften (Erbeinheiten). 
Wie groß auch ihre Bedeutung für ein Verständnis der Entstehung 
des Artbildes sein mag, sie können doch nicht die einzige Ursache 
sein, sie können vor allem keine Erklärung dafür leisten, weshalb in 
der paläontologischen Entwicklung die einfacheren Formen zuerst, die 
spezialisierteren sukzessiv später aufgetreten sind. Die primäre Ursache 
kann nicht in einer Herschaffung von Neukombinationen liegen, sie 
muß in einer Umbildung der Erbeinheiten selbst gesucht sein. Es 
sind auch mehrere allbekannte Theorien zur Entstehung dieser Um- 
bildungen aufgestellt worden. Es kann hier genügen die Lamarcksche, 
diejenige Weismanns von der Germinalselektion, die Orthogenese- 
theorie Nägelis und seiner Nachfolger und die Engrammtheorie 
Semons (eigentlich ist Hering der Begründer dieser Theorie; vgl. 
S. 97) zu nennen, wo zugefügt werden mag, daß durch verschiedene 
experimentelle Befunde, vor allem diejenigen Towers, der sichere 
Beweis erbracht worden ist, daß Milieuveränderungen erbliche Ver- 
änderungen hervorrufen können, sei es in der einen oder der anderen 
Weise (somatogene oder direkte keimplasmatische Induktion). 
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Besonders mit Hinsicht dazu, daß es bisher nicht gelungen ist, 
auf experimentellem Weg Veränderungen hervorzuschaffen, welche in 
ganz einwandfreier Weise als neue Eigenschaften zu deuten sind, 
wird aber allgemein zugegeben, daß die Entstehungsweise der neuen 
Eigenschaften zurzeit unbekannt ist. 

Die Bedeutung der an Zimnocalanus gewonnenen Be- 
funde scheint mir in dieser Hinsicht eine doppelte zu sein: 
erstens ist es gezeigt worden, daß eine unzweifelhaft neue 
Eigenschaft wegen einer Milieuveränderung zustande- 
gekommen ist, und zweitens geht hervor, daß es eine große 
Übereinstimmung gibt zwischen den somatischen und den 
keimplasmatischen Umbildungen. Bevor wir in diese Frage 
näher einzudringen versuchen, dürfte es angemessen sein, uns über die 
Natur der diesbezüglichen Veränderungen möglichst klar zu machen. 

Durch die während der letzten Jahre vorgenommene Analyse der 
Vererbungserscheinungen ist immer mehr ein Satz als wohlbegründet 
festgestellt worden, dessen Inhalt zwar auch zuvor nicht ganz ver- 
kannt war, dessen Formulierung aber einen sehr wesentlichen Fort- 
schritt bezeichnet, indem sie den festen Grund künftiger Forschungen 
uns deutlich vor die Augen stellt; sie lautet: vererbt wird nicht 
eigentlich eine äußere Eigenschaft (Form, Farbe usw.), sondern eine 
Reaktionsnorm (Woltereck) oder Reaktionsfähigkeit (Baur)!), kraft 
deren sich der Organismus gegenüber bestimmten Außenbedingungen 
in bestimmter Weise verhält. „Was wir als äußere Eigenschaften mit 
unseren Sinnen wahrnehmen, ist nur das Resultat dieser Reaktion 
auf die zufällige Konstellation von Außenbedingungen, unter denen 
das untersuchte Individuum sich gerade entwickelt hat“ (vgl. Baur 
ıgıı S.5; O. Hertwig Igo6 S. 621, Johannsen 1911, Woltereck 
1909, 1911, Haecker Ig12, Semon 1912). 

Nicht nur beziiglich der Erblichkeit aber kann man von einer 
Reaktionsnorm reden; eine solche besitzt nicht nur das Keimplasma, 
sondern natiirlicherweise auch das Soma. Eine Anderung der Reaktions- 
norm kann auch sowohl im Soma als im Keimplasma eintreten. 

Anderungen der somatischen Reaktionsnorm sind seit alten Zeiten 
bekannt, obgleich nur wenig beaufmerksamt, denn fiir die immer 
mehr in den Vordergrund getretene Erblichkeitsforschung haben sie 


1) Ich bediene mich im folgenden, wie ich es auch oben getan habe, des Aus- 
drucks Reaktionsnorm, weil dieser dem Begriff besser entspricht als der andere. Es 
handelt sich nämlich offenbar nicht um die Reaktionsfähigkeit im allgemeinen, sondern 
um die Art und Weise, worin sie sich äußert. 
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keine direkte Bedeutung. Es ist ja eine längst bekannte Tatsache, 
daß, um einen gemeinverständlichen Ausdruck zu gebrauchen, eine 
individuelle Anpassung eine gewisse Zeit braucht, um völlig aus- 
gebildet zu werden. Das kann nichts anderes bedeuten, als daß die 
Reaktionsnorm in einem späteren Stadium eine andere geworden ist, 
als sie es in einem früheren war. Die Sache ist zwar allgemein be- 
kannt, dürfte aber durch ein konkretes Beispiel am besten beleuchtet 
werden; wir können dasselbe den vorher erwähnten Experimenten 
Kammerers mit Alyfes entnehmen. Durch Haltung in übernormaler 
Temperatur wurden die Geburtshelferkröten gewöhnt, das Wasser 
lieber als im normalen Zustand aufzusuchen, und sie behielten diese 
Gewohnheit auch bei ihrer Begattung bei. Die Versuche des Männchens, 
die Eier an die Beine zu befestigen, blieben dann erfolglos, denn die 
Klebrigkeit der Eigallerte ging infolge des Aufquellens im Wasser 
verloren. Mit der Zeit änderte sich aber das Verhalten der Männchen. 
„schon während der zweiten Laichperiode, noch mehr bei der dritten 
und in vollendeter Weise bei den folgenden Laichperioden zeigte es 
sich, daß die anfänglich auf rein mechanischer Veränderung beruhenden 
Abweichungen des Laichens nunmehr bereits zur immanenten Instinkt- 
abänderung geworden waren, vermöge deren ein Ablaichen auf dem 
Lande überhaupt nicht mehr vorkam, sondern alle Tiere zum Laich- 
akt zielbewußt das Wasserbecken aufsuchten, woselbst der Akt dann 
ganz gleichmäßig, ohne Aufladungsversuch seitens mancher Männchen, 
ganz im Sinne der ursprünglichen Anurenfortpflanzung vor sich ging.... 
Gleich hier sei auch bemerkt, daß, wenn man von diesen Geburts- 
helferkröten mit fest eingeprägter Instinktabänderung in Richtung der 
Nichtbrutpflege einige Pärchen in niedrigere Normaltemperatur rück- 
versetzte, die nächste Laichperiode dennoch nicht den Wiedereintritt 
der Brutpflege mit sich brachte; vielmehr dauerte die erworbene Fort- 
pflanzungsveränderung durch einige Laichperioden auch in niedriger 
Temperatur an und unterlag erst dann Schwankungen von der Be- 
schaffenheit, daß zuerst schwache Ansätze zum ursprünglichen Ver- 
halten sich zeigten, die noch zu keinem endgültigen Resultat führten, 
daß dann einzelne Männchen das Herumtragen der Eierschnüre wieder 
bis zum Entlassen der Brut durchführten; bis endlich alle dies wieder 
taten, vergingen aber zum mindesten vier Laichperioden, ja wenige 
der jüngsten Männchen taten es überhaupt, soweit die bisherige Ver- 
folgung der späteren Laichperioden es zu sagen gestattet, nicht mehr“ 
(Kammerer 1909, S. 462). Die Reaktionsnorm gegenüber einem und 
demselben Milieu war somit am Anfang des Versuches eine andere 
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als wenn derselbe eine Zeit gedauert hatte, und beim Rückversetzen 
in die niedrigere Temperatur zeigte sich auch eine Änderung. Ähn- 
liche Resultate, sowohl betreffs Instinktveränderungen als rein körper- 
licher (z. B. Farben-)Veränderungen haben Kammerer und ver- 
schiedene andere Forscher sowohl mit Tieren als Pflanzen der ver- 
schiedensten Gruppen erzielt. 

Es liegt hier offenbar eine Änderung der somatischen 
Reaktionsnorm vor, welche ganz analog der vorher ge- 
dachten Änderung der erblichen oder keimplasmatischen 
Reaktionsnorm verläuft. Weil die Änderung hier nicht sogleich 
erfolgt, sondern erst nach geraumer Zeit, und zwar so, daß wir sehen 
können, wie eine Steigerung von einer Laichperiode zur anderen ein- 
getreten ist, können wir hier auch von einer somatischen Akkumu- 
‘lation sprechen, welche in der individuellen Entwicklung der keim- 
plasmatischen Akkumulation in der Entwicklung der Art, in der 
Generationsreihe, entspricht. 

Wir bekommen somit die Überzeugung, daß das somatische 
Plasma und das Keimplasma, wenn ihre Reaktionsnorm geändert 
wird, in folgenden Hinsichten, die für unsere Hauptfrage sehr wichtig 
sind, eine gegenseitige Übereinstimmung zeigen: 

1. Beide sind in ihrer Reaktionsnorm vom Milieu abhängig. 
Betreffs der somatischen Zellen ist dies eine längst bekannte Tat- 
sache (vgl. Semon Igog, IgII, IgI2 S. 142). Betreffs des Keim- 
plasmas ist es von der experimentellen Forschung der letzten Zeit 
mehrmals festgestellt worden (vgl. oben S. 50). 

Aber nicht nur ihrer Ursache nach — Abhängigkeit von Milieu 
— können Soma und Keimplasma eine gegenseitige Übereinstimmung 
aufweisen, auch in der Art und Weise, in welcher die milieubedingte 
Änderung der Reaktionsnorm vorgeht, herrschen bemerkenswerte 
Ähnlichkeiten: 

2. Diese Änderung kann bei beiden kontinuierlich verlaufen. Die 
Kontinuität des Verlaufs der somatischen Veränderungen ist in solchen 
Fällen ganz unverkennbar, wo es sich z. B. um die Wirkung einer 
allmählich erfolgenden Temperaturveränderung oder einer kontinuier- 
lichen Steigerung eines anderen äußeren Faktors handelt!). Betreffs 


1) Semon (1912, S. 145ff.) behauptet, daß jedes Engramm diskontinuierlich er- 
worben wird. Wenn man aber seinen Gedankengang näher verfolgt, wird man be- 
merken, daß er sich dabei nur solche äußere Reizmittel vorstellt, welche selbst 
diskontinuierlich das Soma treffen oder nur einmal, und zwar augenblicklich, wirken. 
Weiter sagt er: „Die Erwerbung eines jeden Engramms bedingt insofern eine sprung- 
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der keimplasmatischen Veränderungen ist die Kontinuität oben aus- 
führlich besprochen worden. 

3. Die Änderung kann bei beiden in akkumulativer Weise zu- 
standekommen. 

Selbstverständlich ist es nicht die Milieuveränderung allein (bzw. 
die Milieubeschaffenheit allein), welche die Reaktionsnorm bestimmt, 
denn eine Reaktion kann ja nicht durch nur einen Faktor herbei- 
geführt werden, sondern dafür sind unbedingt wenigstens zwei Faktoren 
vonnöten. Der zweite ist offenbar die Reizbarkeit des Protoplasmas. 
Wenn wir nun sagen, daß eine Milieuveränderung das Protoplasma 
verändert, so ist dieser Ausdruck somit insofern ein wenig exakter, 
als er nur die halbe Ursache angibt. Es ist die Reaktion selbst, 
somit das Zusammenwirken von Milieu und Protoplasma, die die 
Reaktionsnorm verändert. Bevor eine Milieuveränderung eine Reaktion 
hervorgerufen hat, oder m. a. W. bevor sie als Reiz gewirkt hat, ist 
sie für die Umbildung des Protoplasmas völlig belanglos. 

Betrachten wir in dieser Hinsicht zunächst das Soma und lassen 
wir vorläufig das Kleinplasma beiseite. 

Es ist also die Reaktion an und für sich, welche die Umbildung 
hervorruft. Dabei kann eine stärkere Reaktion eine stärkere, eine 
schwächere Reaktion eine schwächere oder gar keine Umbildung zu- 
standebringen. Ich kann mich betreffs dieser Frage begnügen, auf 
die Auslegungen hinzuweisen, die Semon in seinen Arbeiten über die 
Engrammtheorie und die Mneme geliefert hat (1909, Igır). Mit ihm 
könnten wir die Sache auch so ausdrücken: In gewissen Fällen be- 
schränkt sich die Wirkung der Reize nicht auf die einmalige Hervor- 


hafte Veränderung, als die Reaktionsfähigkeit vor der Einwirkung des engraphisch 
wirksamen Reizes von derjenigen nach der Einwirkung staffelweise verschieden ist.“ 
Damit ist aber keine Diskontinuität im Verlauf der Veränderung dargetan. Der Kern 
der Frage ist nicht, ob der Zustand nach Beendigung der Umbildung sich von dem- 
jenigen vor dem Anfang derselben sprungartig verschieden zeigt, sondern ob der Vor- 
gang, welcher zwischen diesen beiden Momenten sich abspielt, kontinuierlich oder 
diskontinuierlich verläuft. Dafür, daß nur letzteres der Fall ist, hat Semon keinen 
Beweis hervorgebracht, hat auch keinen Versuch dazu gemacht. Es scheint mir ein 
solcher Beweis auch ganz unmöglich zu beschaffen. Daß die individuelle Erwerbung 
von Sinnesengrammen (Erinnerungsbildern) und die funktionellen Erwerbungen des 
Individuums (Phänomene der Übung), welche Semon als Beispiele heranzieht, den 
Schein einer Diskontinuität zeigen, fällt nicht sonderbar vor, denn die diesbezüglichen 
Reize treten nur momentan bzw. ruckweise in Wirksamkeit. Daß z.B. ein konti- 
nuierlich sich steigernder Reiz eine diskontinuierlich erfolgende Veränderung 
im Plasma bewirken sollte, scheint mir äußerst unwahrscheinlich; jedenfalls liegen 
zurzeit keine Beobachtungen vor, die zu einer solchen Behauptung berechtigen. 
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rufung einer Reaktion, sondern ergibt eine bleibende Veränderung der 
Reaktionsfähigkeit, eine engraphische!) Wirkung (1912, S. 142). 

Ob jeder Reiz imstande ist engraphisch zu wirken, das ist zurzeit 
eine offene Frage. Semon neigt zur Verneinung derselben, jedoch 
mit einiger Reservation (1912, S. 142). Es liegt übrigens an dieser 
Sache kein größeres Gewicht. Es genügt für unsere Frage, daß in der 
Natur, wie sie sich den Organismen nun einmal darbietet, 
engraphisch wirkende Kräfte mitspielen. Wir kommen so zu dem 
Ergebnis, daß das Soma der Organismen, wenigstens unter gewissen 
tatsächlich vorhandenen Umständen, einer engraphischen Einwirkung 
seitens der es umgebenden Natur nicht entgehen kann. Dies ist eine 
Folge teils der Reizbarkeit des Protoplasmas, teils der Eigenschaften 
der Naturkräfte. 

Gehen wir dann zu den diesbezüglichen Verhältnissen des Keim- 
plasmas über. 

Der oben ausgesprochene Satz, daß es bei den milieubedingten 
Umbildungen nicht die Milieubeschaffenheit allein, sondern dieselbe 
zusammen mit der Reizbarkeit des Protoplasmas, somit die Reaktion 
selbst ist, welche die dauernde (engraphische) Einwirkung ausübt, 
muß aus denselben, oben angeführten Gründen offenbar auch vom 
Keimplasma gelten. Die innere Voraussetzung zu einer Möglichkeit 
genotypischer Umbildungen muß somit in der Reizbarkeit des Keim- 
plasmas liegen. Ob diese Möglichkeit auch realisiert werden soll, 
das hängt offenbar von ihrer zweiten Voraussetzung, der Wirksamkeit 
eines effektiven Reizmittels, ab. Daß solche Reizmittel unter Um- 
ständen geschaffen werden können, geht aus denjenigen Zuchtversuchen 
hervor, wo extreme Milieuveränderungen erbliche Umbildungen hervor- 
riefen, und daß sie auch in der freien Natur eintreten können, wird 
von den Zimnocalanus-Umbildungen gezeigt. Letztere sind auch in 
der Hinsicht von Bedeutung, daß sie uns die Entfaltung einer neuen 
Eigenschaft vor Augen stellen, somit ins Bereich der uns hier besonders 
interessierenden Frage nach den primären Faktoren der phyletischen 
Entwicklung fallen. Wir können somit den soeben vom somatischen 
Plasma ausgesprochenen Satz auch auf das Keimplasma beziehen: 
Wegen der Reizbarkeit des Keimplasmas treten unter gewissen Um- 
ständen in der freien Natur erbliche Veränderungen ein. Nicht 
das Vorhandensein milieubedingter erblicher Umbildungen, nur ihre 
Umfassung und Frequenz ist fraglich. 

1) Engraphische („eingeschriebene‘“‘) Veränderung oder Engramm nach Semon 
— Änderung der Reaktionsnorm. 
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Vielleicht möchte man die Bedingung aufstellen, daß jedoch 
unter allen Umständen eine Veränderung im Milieu erforderlich sei, 
wenn erbliche Umbildungen zustande kommen sollen; haben ja sowohl 
die experimentellen Befunde wie die an Zzrznocalanus gewonnenen nur 
unter dieser Voraussetzung Gültigkeit. Dies ist aber eine ganz un- 
wesentliche Sache, und zwar deshalb, weil unverändertes Milieu in der 
Natur kaum existieren dürfte. Denn es gibt wohl keinen Organismus, 
der unter unveränderten äußeren Bedingungen sein Leben fristet, 
nicht einmal während einer sehr mäßigen Zeiteinheit. Denn immer 
ist er bezüglich Ernährung, Belichtung, Temperatur des von diesen 
oder anderen Faktoren abhängigen osmotischen Drucks der einzelnen 
Körperteile usw. Schwankungen unterworfen, und übrigens ruft er 
durch seine eigenen Lebensäußerungen solche Schwankungen hervor. 
Was wir Milieuveränderungen nennen, sind erheblichere Veränderungen, 
die z. B. durch das Hinzutreten eines neuen Faktors, das Wegfallen 
eines alten oder durch die bleibende Verstärkung oder Schwächung 
dieses oder jenes Faktors eingeleitet sind. Es sind größere oder 
chronische Veränderungen, welche wir demjenigen Zustand gegenüber- 
stellen, der durch kleinere oder momentane Veränderungen gekenn- 
zeichnet ist und den wir mit einem ungenauen Ausdruck Milieu- 
konstanz nennen. 

Wir sind somit aus rein apriorischen Gründen zu der SchluB- 
folgerung gekommen, daß die somatischen und die keimplasmatischen 
Umbildungen denselben Ursachsgesetzen unterworfen sind. Wir werden 
im folgenden finden, daß auch ein ganz anderer Weg zu derselben 
Auffassung führt. Dabei ziehen wir die oben besprochene Überein- 
stimmung zwischen Soma und Keimplasma bei der Veränderung der 
Reaktionsnorm heran, indem wir fragen, ob man dieser Überein- 
stimmung eine tiefere Bedeutung als diejenige einer bloßen Analogie 
zuschreiben darf. Zwecks der Beantwortung dieser Frage mögen wir 
das diesbezügliche Verhalten bei den Einzelligen betrachten. Burri 
(1910) hat darüber sehr lehrreiche Experimente ausgeführt. Als Ver- 
suchsobjekte dienten ihm Bakterien der Coligruppe. Wenn er Bacterium 
imperfectum in einem milchzuckerhaltigen Nährboden züchtete, ent- 
standen nach einiger Zeit Bakterien, die Milchzucker vergären konnten, 
obgleich dieses Vermögen ihren Vorfahren ganz fremd war. Burri 
konnte auch zeigen, „daß es sich nicht um einen sprunghaften Uber- 
gang vom nicht gärungsfähigen zum gärungsfähigen Zustand, sondern 
um ein allmähliches, in den einzelnen Phasen erkennbares Fortschreiten 
des Gärungsvermögens von einem Minimum bis zu einem Maximum 
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handelt“ (S. 340). Ein Reiz, der vom Anfang an auf die Bakterien 
in gleicher Stärke wirkt, bringt somit bei ihnen eine allmählich ver- 
stärkte Veränderung’ hervor, d. h. er veranlaßt eine Akkumulation. 
Weiterhin konnte der Nachweis geliefert werden, daß die einmal zum 
Gärungsvermögen erregten Zellen diese Eigenschaft auf ihre Nach- 
kommen vererben: ‚Diese behalten das Gärungsvermögen bei, auch 
wenn sie in zahlreichen Generationen auf zuckerfreiem Nährboden 
gezüchtet werden“ (S. 344). Daß es sich hier um eine Änderung der 
Reaktionsnorm handelt, liegt somit außer jedem Zweifel. Wir finden 
in diesen Resultaten die drei oben erörterten Momente wieder: I. Ab- 
hängigkeit vom Milieu; 2. kontinuierlich verlaufende Veränderung und 
3. Akkumulation. 

Nach der Ansicht wohl aller Anhänger der Deszendenztheorie be- 
sitzen die Einzelligen in ihrer einzigen Zelle des Homologon sowohl 
der somatischen als der Keimzellen der Vielzelligen. Die bei den ge- 
nannten Bakterien herrschende Milieubedingtheit, Kontinuität und 
Akkumulation sind somit nicht nur somatisch, auch nicht nur keim- 
plasmatisch, sie sind somatisch-keimplasmatisch. Unter Annahme einer 
Abstammung der Vielzelligen von den Einzelligen muß bei den erst- 
genannten sowohl das Soma wie die Keimzellen ihre Eigenschaften 
von der alleinigen Körperzelle der Einzelligen in letzter Instanz her- 
leiten. Das Vorhandensein der drei genannten Momente teils beim 
Soma, teils beim Keimplasma der Vielzelligen und teils endlich bei 
den Einzelligen muß somit eine kräftige Stütze der Ansicht sein, daß 
die Übereinstimmung zwischen Soma und Keimplasma auf einem 
tieferen, gemeinsamen Kausalzusammenhang beruht. 

Zu diesen allgemein-physiologischen und vergleichend-physiologi- 
schen Gründen kommt noch ein dritter, ein ontologischer: daß bei 
der individuellen Ontogenese das Keimplasma der Zygote (bzw. der 
parthenogenetischen Eizelle) sowohl das Soma wie das Keimplasma 
des Tochterindividuums -hervorbringt. 

Aus den jetzt gemachten Auseinandersetzungen geht die Folgerung 
als wohlbegründet hervor, daß die Evolution eine Folge ist einerseits 
der Reizbarkeit des Keimplasmas, andererseits der vorhandenen AuBen- 
welt. Zwar ist die Möglichkeit nicht als undenkbar abzulehnen, daß 
die Außenwelt in gewissen Fällen nicht fähig sei, das Keimplasma 
bleibend (engraphisch) umzuprägen; streng genommen wissen wir von 
dieser Fähigkeit noch nur wenig. So viel können wir aber schon jetzt 
behaupten, daß eine solche Fähigkeit wenigstens bisweilen ausgeübt 
wird; das belehren die Zimnocalanus-Umbildungen. Hier mag noch- 
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mals betont werden, daß die betreffende Milieuveränderung nicht als 
gewaltsam angesehen werden kann, sie ist im Gegenteil sehr langsam 
vor sich gegangen. Auch kann der Einwand nicht als stichhaltig 
gelten, daß sie jedoch sehr gewaltsam gewesen ist, weil die meisten 
von ihr — vom Übergang vom salzigen zum süßen Wasser — be- 
troffenen Tierarten bis zur Vernichtung beeinflußt worden seien und 
nur wenige überlebt haben. Denn Lzmmnocalanus ist ursprünglich nicht 
ein wahres Salzwassertier, er lebt in der Ostsee nur in verhältnismäßig 
schwach brackigem Wasser (Salzgehalt höchstens etwa 7°/o9), und 
allem Anschein nach ist das Tier auch im Eismeer ein wahres Brack- 
wassertier!), Möglicherweise ist auch eine ziemlich große Prozentzahl 
unsrer glazialen Relikte ursprünglich mehr oder weniger ausgesprochene 
Brackwassertiere gewesen!) und somit mit den wahren Salzwassertieren 
in der betreffenden Hinsicht nicht ohne weiteres vergleichbar. Bei 
Limnocalanus ist außerdem eine Artbildung herbeigeführt worden, 
welche als eine ungewöhnlich rasche zu betrachten ist: sind doch die 
allermeisten Tierarten seit der Eiszeit nicht artlich verändert worden. 
Es ist daher meine Überzeugung, daß auch noch weniger gewaltsame 
Milieuveränderungen erbliche Umbildungen hervorrufen können. Eine 
wesentliche Stütze erfährt diese Annahme, wenn wir uns vergegen- 
wärtigen, daß eine einmalige Milieuveränderung durch eine sehr lange 
andauernde Akkumulation ihre Wirkung über Jahrtausende ausdehnen 
kann, wie es bei Zimnocalanus geschehen ist. 

Immerhin bleibt ein wichtiger Unterschied zwischen Soma und 
Keimplasma darin bestehend, daß die beim letzteren bis zu einem 
gewissen Grad zustande gebrachte Isolierung gegen äußere Einflüsse, 
welche wohl als eine Tatsache angesehen werden darf, seine Be- 
einflussung in hohem Grad erschwert. Dieser Unterschied ist aber 
sekundärer und nicht primärer Natur, denn er kann offenbar weder 
bei den Einzelligen noch der Zygote vorhanden sein. 

Die Kräfte der äußeren Natur und die Reizbarkeit des Keim- 
plasmas sind der Art, daß das unvermeidliche Zusammenwirken beider 
Faktoren oft zu erblichen Umbildungen führt. Dies scheint mir ganz 
logisch aus den obigen Auseinandersetzungen hervorzugehen. Auch 
in diesem Satz trete ich in Opposition zu der oben mehrmals er- 
örterten Lehre von der genotypischen Festigkeit. Meiner Ansicht 
nach liegt, wie aus dem obigen. Satz hervorgeht, eine genotypische 
Festigkeit durchaus nicht in der Natur des Lebens; vielmehr ist sie, 

1) Näheres hierüber wird bald im 3. Teil meiner Reliktenstudien (Internat. 
Revue d. ges. Hydrobiol. u. Hydrogr.) erscheinen. 
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wenn sie uns entgegentritt, dadurch zustande gekommen, daß wegen 
der Isolierungsvorrichtungen des Keimplasmas dieses vor den Ein- 
wirkungen des Milieus geschützt wird. Genotypische Festigkeit 
ist somit nur eine negative Seite des Lebens, eine Hemmungs- 
erscheinung, wenn man so will. Im Wesen des Lebendigen liegt 
genotypische Verschiebbarkeit verborgen, wobei aber zu be- 
merken ist, daß letztere ebenso sehr von der äußeren Natur wie vom 
lebendigen Plasma abhängig ist. Denn nur Reaktionen können das 
materielle Substrat in der Weise verändern, daß eine neue Reaktions- 
norm entsteht (vgl. oben). 

Durch die jetzt betonte Bedeutung der Reaktionen geht auch 
eine andere Folgerung hervor, welche eigentlich nach der gemachten 
Voraussetzung selbstverständlich ist und somit keiner weiteren Be- 
gründung bedarf: alle primären, somit alle nicht auf Bastar- 
dierung zurückzuführenden erblichen Umbildungen sind 
milieubedingt. Denn ohne Reaktion keine Umbildung der Erb- 
einheiten, und ohne Reiz von der Außenwelt keine Reaktion. Nur 
müssen wir den Begriff Mileu hier in sehr weitem Sinn fassen. 

Nach diesen Anschauungen wird unsere Auffassung vom Leben 
schr einheitlich, indem die phyletischen Umgestaltungen desselben auf 
dieselbe Grundeigenschaft des Plasmas zurückgeführt werden, welche 
wir auch für die individuellen Lebensleistungen verantwortlich machen, 
auf die Reizbarkeit. 

Nach den obigen Erörterungen muß unsere Auffassung von der 
Natur dieser Neubildungen auch in einer anderen Hinsicht eine andere 
als die zurzeit herrschende sein. Die erblichen Eigenschaften werden 
gewöhnlich auf besondere ‚Erbeinheiten‘‘ zurückgeführt, eine Ansicht, 
die vor allem durch die Mendelforschung einen sehr hohen Grad von 
Berechtigung gewonnen hat. Ferner hat man sich die Ursache der 
Verschiedenheit zwischen zwei nahestehenden Genotypen so vorgestellt, 
daß sie auf das Vorhandensein gänzlich verschiedener Erbeinheiten 
zurückzuführen sei; die nicht von Bastardierung oder Bastardespaltung 
abhängige Genotypenbildung beruhe auf Neubildung von Erbeinheiten, 
und die ganze Frage nach dem Fortschritt in der Evolution wäre so- 
mit die folgende: wie werden neue Einheiten gebildet? Diese Auf- 
fassung findet in der Entwicklung der Fragestellung der Erblichkeits- 
forschung ihre Erklärung. Auch hier begegnen wir einer Reminiszenz 
der früheren Epoche der Mutationstheorie, denn alles Reden von „neuen 
Erbeinheiten“ basiert auf der Vorstellung von der diskontinuierlichen 
Evolution, welche wiederum eine Folge der Mutationstheorie ist (vgl. 
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oben). Wenn aber die Evolution auch kontinuierlich sein kann, dann 
ist nicht immer eine Neubildung von Erbeinheiten als Ursache 
genotypischer Veränderungen anzunehmen, sondern man muß die 
Möglichkeit einräumen, daß letztere auch durch Veränderung alter 
Erbeinheiten zustande kommen können, und zwar müssen diese 
Veränderungen in sehr kleinen Schritten vorgehen. können. 

Selbstverständlich bin ich weit davon entfernt zu behaupten, daß 
die obigen Auslegungen die Evolution in irgendeiner Weise erklärt haben. 
Erstens haben sie sich ja nicht mit der Grundursache derselben, der un- 
bekannten Ursache der Reizbarkeit, beschäftigt. Dieselbe wird uns 
wohl immer verborgen bleiben, denn die einzig verwendbare Unter- 
suchungsmethode, die Analyse, versagt hier. Ich stimme diesbezüg- 
lich einem sehr treffenden Ausdruck Johannsens bei: „Leben kann 
sich offenbar nur als Komplexerscheinung manifestieren. Die Analyse 
des Lebens führt zum Tode — und Synthese des Lebens wird uns 
wohl nie gelingen.“ Und auch eine näher liegende, mehr unmittel- 
bare und vielleicht auch leichter analysierbare Ursache der erblichen 
Umbildungen bleibt uns noch gänzlich unbekannt, nämlich die Ursache 
dazu, daß eine Reaktion die Reaktionsnorm verändern kann. Es liegt 
offenbar gar nicht im Wesen der Reaktion, daß sie eine solche Folge 
haben muß; wir haben auch oben gefunden, daß wahrscheinlich nicht 
jede Reaktion dazu befähigt ist. Nach der oben gemachten Annahme 
einer gemeinsamen Ursache zu den Änderungen der somatischen und 
der keimplasmatischen Reaktionsnorm können wir vielleicht hoffen, 
daß eine Untersuchung des uns leichter zugängigen Soma diese Frage 
ihrer Beantwortung nähern wird. 

Dies ist ein Problem, auf dessen Lösung meiner Meinung nach 
der Erfolg unserer evolutionstheoretischen Forschungen in hohem Grad 
beruht. Ein anderes, ebenso wichtiges, betrifft nicht die Ursache, 
sondern die Art und Weise, wie sich die Evolution den Weg anbahnt. 
Die oben gemachten Befunde über Kontinuität, Diskontinuität und 
Akkumulation belehren uns nur über die Weise, wie sich die Evolution 
in der äußeren Erscheinung manifestiert. Wie sich die inneren Vor- 
gänge abspielen, das ist eine für das wahre Verständnis des Lebens 
viel wichtigere Frage, aber darüber wissen wir noch nur wenig. Was 
besonders die Frage betrifft, wie die Anpassungen in der Natur zu- 
stande kommen, läßt uns die Zimnocalanus-Umbildung gänzlich im 
Stich, denn wir können gar nicht behaupten, daß dieselbe mit einer ' 
Anpassung etwas zu tun hat, im Gegenteil spricht alles dafür, daß 
dies nicht der Fall ist. Wir müssen somit die Frage noch offen lassen, 
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ob die äußeren Naturkräfte nur als solche das Keimplasma beeinflussen 
können, oder ob auch die vom Soma errungenen Anpassungen auf das 
Keimplasma transplantiert werden können, oder m. a. W. ob nur 
elementare Energie oder auch Erregungsenergie befähigt ist, die geno- 
typische Konstitution zu verändern. Hier stehen einander gegenüber 
die Theorie von Weismann von der Nichterblichkeit somatogener Er- 
rungenschaften und die entgegengesetzte Theorie der ,,Neo-Lamarcki- 
aner‘, vor allem die der mnemischen Vererbbarkeit, welche in der Jetzt- 
zeit ihren eifrigsten Verteidiger in Semon (1904, I909, 1912) hat, schon 
1870 aber in völlig klarer Weise von Hering aufgestellt wurde. Der 
Haupteinwand Weismanns gegen die Neo-Lamarckianer ist bekannt- 
lich, daß es uns völlig unbegreiflich ist, wie eine vom Soma ausgehende 
Induktion das Keimplasma in der Weise beeinflussen könne, daß eben 
eine dem somatischen Zustand entsprechende Veränderung eintrete. 
Diesem Einwand kann man Herings vorweismannschen Satz gegen- 
überstellen: „Wenn dem Mutterorganismus durch lange Gewöhnung 
oder durch tausendfache Übung etwas so zur andern Natur geworden 
ist, daß auch die in ihm ruhende Keimzelle davon in einer, wenn 
auch noch so abgeschwächten Weise durchdrungen wird... so ist 
das zwar ebenso wunderbar, als wenn den Greis plötzlich die Er- 
innerung an die früheste Kindheit überkommt, aber es ist nicht 
wunderbarer als dieses. Und ob es noch dieselbe organische Substanz 
ist, die ein einst Erlebtes reproduziert, oder ob es nur ein Abkömm- 
ling, ein Teil ihrer selbst ist, der unterdes wuchs und groß ward, dies 
ist offenbar nur ein Unterschied des Grades und nicht des Wesens.“ 
Die Theorie der mnemischen Vererbbarkeit kann noch nicht als be- 
wiesen angesehen werden, sie ist aber auch nicht von der Weis- 
mannschen Argumentation entgegenbewiesen. Die oben von mir 
hervorgehobene Übereinstimmung zwischen Soma und Keimplasma 
betreffs der Umbildungsweise im übrigen spricht, wenn sie über- 
haupt in dieser Frage etwas besagen kann, was natürlich fraglich ist, 
eher zugunsten der neo-lamarckistischen als der Weismannschen 
Auffassung. 


C. Folgerungen für die Systematik und Tiergeographie. 


Wir haben gefunden, daß sowohl Z. macrurus wie L. grimaldiü 
aus mehreren erblich fixierten Rassen zusammengesetzt sind. Jede 
dieser beiden ‚Arten‘ ist somit eine Sammelart. Auch hat es sich 


gezeigt, daß beide durch eine fast lückenlose Reihe von Zwischen- 
Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. XI. 7 
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formen untereinander verbunden sind. Wenn es in dieser Reihe eine 
kleine Kluft zwischen zwei naheliegenden Typen hie und da gibt, so 
ist dies aber kein Anzeichen dafür, daß eben hier eine Grenze zwischen 
zwei Sammelarten zu setzen sei, sondern das Verhalten kann nur von 
gelegentlichen Ursachen abhängen. Es liegt nämlich auf der Hand, 
daß es in einer Akkumulationsreihe keine scharfe oder prinzipiell 
begründete Grenze zwischen den Akkumulanten geben kann. Auch 
nicht zwischen den Typen des salzigen oder brackigen und denjenigen 
des süßen Wassers gibt es eine solche Grenze; das beweist u. a. die 
Peséanoje-Form (vgl. Ekman 1913b), welche eine extreme Grimaldü- 
Form ist, obgleich sie in süßem Wasser lebt. Es geht aus diesen 
Auseinandersetzungen ganz klar hervor, daß die Verteilung der 
Formen auf zwei ,,Arten“, macrurus und grimaldii, eine 
ganz willkürliche ist. Man könnte mit ebenso gutem Recht drei 
oder vier oder noch mehr Arten aufstellen. Daß eben die beiden 
genannten aufgestellt wurden, hängt davon ab, daß eben die beiden 
extremen Typen von Sars untersucht wurden. Die Namen grimaldii 
und macrurus bezeichnen somit nicht eigentliche Arten, sie sind in der 
vorliegenden Untersuchung der Ausdruck einer aus rein praktischen 
Gründen vorgenommenen Gruppierung der Formen (Genotypen). 

Da die verschiedenen Genotypen den vorhergehenden Erörterungen 
zufolge wohl fast ebenso viele sind wie die von Zimnocalanus belebten 
Seen, und da ferner jeder Genotypus — vielleicht mit Ausnahme der 
extremsten Macrurus-Typen — im Gleiten begriffen ist, indem er so- 
zusagen nicht fertiggebildet ist, so kann es keinen Sinn haben, jeden 
von ihnen mit einem besonderen Namen zu belegen. In prinzipieller 
Hinsicht wäre somit vielleicht das beste, nur den Sammelnamen 
macrurus beizubehalten, der gegenüber dem Namen grimaldii Priorität 
besitzt. Indessen ist aus praktischen Gründen erwünscht, für die 
beiden Endstadien der Umbildungsreihe besondere Namen zu haben, 
und ich habe daher beide beibehalten. 

Es könnte aber in einer Verteilung der Genotypen in eine Salz- 
wassergruppe und eine Süßwassergruppe gewissermaßen eine Berechti- 
gung verborgen sein. Denn bei den Süßwassergenotypen ist die In- 
duktion angefangen, und sie wird, wenn sie ungestört fortdauern darf, 
zur Ausbildung extremer Macrurus-Formen hinüberleiten, auch wenn 
die betreffenden Typen jetzt, z. B. im Peséanoje-See und im Mälaren, 
auf dem Grömaldü-Stadium beharren. Die jungen Süßwassergenotypen 
tragen somit in sich gleichwie den Keim der extremen Grimaldü- 
Form, die Salzwassergenotypen dagegen nicht. 
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Es ist schon früher von mir (1907, S. 58) darauf hingewiesen, 
daß Limnocalanus in mehreren Seen ganz selbständig zu macrurus 
überging, ohne Zusammenhang mit ähnlichen Umbildungen in anderen 
Seen. So geschah die Umbildung selbständig im Oresjön in Dalarna, 
im Mullsjön bei Hjo in Västergötland in der großen Gruppe von Seen, 
die ehemalig vom Ancylussee abgesperrt wurden, im Pääjärvi (Nord- 
quist 1888) und vielleicht anderen Seen, die auch zum Weißen Meer 
abwässern, in den Seen von Nordamerika, im Sälsöen auf Grönland 
(Brehm) und wahrscheinlich auch im Vänern nebst seinen Anhangs- 
seen. Die unter sich selbständige Entwicklung in allen diesen Gebieten 
wird durch geologisch-geographische Tatsachen bewiesen. Ihre Er- 
klärung bekommt sie durch die oben erörterte akkumulative Ein- 
wirkung des Salzmangels des Wassers. Durch diese Befunde geht 
offenbar hervor, daß der Macrurus-Typus einen polyphyletischen 


A. a 


Fig. 9. 


Ursprung hat. Zwar ist er monophyletisch in dem Sinne, daB er 
immer von einem Grimaldü-Typus ausgegangen ist, aber poly- 
phyletisch in dem Sinne, daß eine Macrurus-Population aus einer 
Grimaldü-Population in einer Gegend, eine andere Macrurus-Popu- 
lation aus einer Grima/dii-Population in einer anderen Gegend ent- 
stand. Die verschiedenen Macrurus-Populationen sind also oft nicht 
direkt unter sich verwandt, sondern erst unter Vermittelung einer 
Grimaldi-Population. Die Artbildung bei der Gattung Limno- 
calanus ist somit nicht dem gewöhnlichen Schema der diver- 
gierenden, von einem Punkt ausstrahlenden Linien (Typus A 
in Fig. 9) gefolgt, sie kann in mehreren parallelen Linien ge- 
schehen, die inihrem Ursprung voneinander ganz unabhängig 
sind (Typus B). Wenn nun in der Zukunft die Endtypen der parallelen 
Reihen die obere Umbildungsgrenze erreicht haben, sind sie einander 
ganz ähnlich (Siljantypus und Mjösentypus), und man hätte, wenn 
man ihre frühere Geschichte nicht kannte, keinen Grund, sie nicht 
7* 
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als Mitglieder einer und derselben Art zu betrachten und sie von 
der Stammform spezifisch abzutrennen. Es gibt keinen Grund an- 
zunehmen, daß Zimnocalanus in dieser Hinsicht allein im Tier- und 
Pflanzenreich dastehe, sondern wahrscheinlich ist die Entwicklung 
mehrmals eine ähnliche gewesen!). In solchen Fällen kann das 
System nicht ein wahrer Ausdruck der phyletischen Ent- 
wicklung sein, es bringt im Gegenteil die Gefahr der Hervor- 
täuschung einer nicht befindlichen unmittelbaren Verwandt- 
schaft mit. Auch in tiergeographischer Hinsicht liegt eine 
Gefahr vor, denn man kann offenbar auch in solchen Fällen 
versucht sein, die gegenwärtige Verbreitung der neuen Art 
als Folge einer Zersplitterung von einem früheren, einheit- 
lichen Verbreitungszentrum aus zu erklären, während ein 
solches in der Tat nicht bei dieser Art, sondern nur bei 
ihrer Stammart existiert hat. 


Zusammenfassung der Resultate. 


Daß die Umbildung der Kopfform bei Zimnocalanus, die zweifels- 
ohne erblich ist, proportionell der Dauer des Süßwasserlebens gesteigert 
worden ist, kann nicht durch eine Selektion unter Genotypen, die 
schon im Meere fertiggebildet waren, herbeigeführt worden sein, auch 
nicht durch eine Selektion unter Genotypen, die zwar im Süßwasser, 
aber unabhängig von der Dauer des Süßwasserlebens entstanden. Die 
Dauer des Süßwasserlebens muß den Grad der Umbildung beeinflußt 
haben. Die schon von früheren experimentellen Forschungen bekannt 
gemachte Erscheinung der Akkumulation der erblichen Umprägung 
liegt hier vor, obgleich in etwas modifizierter Form, die ich akkumu- 
lative Fernwirkung einer Milieuveränderung nenne. Ich ver- 
stehe damit, daß eine Milieuveränderung durch Wirkung auf sehr viele 
Generationen eine Veränderung des erblichen Zustandes bemerkbar 
macht, und zwar so, daß sich der Betrag dieser Veränderung mit 
der Zeitdauer (Generationszahl) steigert, ohne daß aber die Milieu- 
veränderung selbst gesteigert wird. 

In dieser akkumulativen Fernwirkung stecken zwei Momente: 
I. die Akkumulation; 2. eine durch eine mäßige Milieuveränderung 
hervorgerufene kleine erbliche Veränderung. Erstere ist zuvor experi- 


1) Sog. Polytopie oder Hologenesis (vgl. Plate 1913 S. 457). Rosa (1909) scheint 
zu denselben Ergebnissen wie ich gekommen zu sein; ich kenne aber seine italienisch 
geschriebene Abhandlung nur durch die jetzt zitierte Stelle bei Plate, 
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mentell nachgewiesen, letztere ist prinzipiell nichts anderes als die 
ebenfalls früher bewiesene Tatsache, daß eine extreme Veränderung 
des Milieus eine erheblichere erblichere Veränderung bewirken kann. 

Ein scharfes Auseinanderhalten von kontinuierlichen und dis- 
kontinuierlichen Umbildungen, wie es namentlich von W. Johannsen 
versucht worden ist, läßt sich nicht durchführen, denn wirkliche 
Kontinuität manifestiert sich nur bei den Einzelligen. Bei den Viel- 
zelligen kann nur im Keimplasma eine Veränderung echt kontinuier- 
lich sein, im Soma muß eine erbliche Veränderung immer diskontinuier- 
lich in die Erscheinung treten. Soll man dem Reden von Kontinuität 
oder Diskontinuität in der phyletischen Entwicklung überhaupt einen 
praktischen Wert zumessen, so kann daher zwischen beiden nur ein 
quantitativer Unterschied aufrecht erhalten werden, indem als kon- 
tinuierlich solche Veränderungen bezeichnet werden, die von Generation 
zu Generation in sehr kleinen Schritten folgen. In diesem Sinn sind 
die Umbildungen bei Zimnocalanus sehr deutlich kontinuierlich; die 
keimplasmatischen Umbildungen sind auch allem Anschein nach echt 
kontinuierlich. Es gibt somit genotypische Verschiebungen. Die ver- 
meintlichen Beweise Johannsens der genotypischen Festigkeit sind 
nicht stichhaltig. 

Auch vom Falle Zimnocalanus abgesehen ist die Frage nach 
kontinuierlicher oder diskontinuierlicher Entwicklung ganz belanglos; 
sie basiert nicht auf dem Nachweis eines tatsächlich vorhandenen, 
natürlichen Kontrastes, sondern auf einer verfehlten theoretischen 
Konstruktion. 

Die Limnocalanus-Umbildungen haben zum erstenmal gezeigt, daß 
nicht nur extreme, wie sie in den bisher angeführten Experimenten 
angewandt worden sind, sondern auch mäßige (natürliche) Milieu- 
veränderungen erbliche Umbildungen hervorrufen können. Eine Akku- 
mulation kann ebenfalls durch eine mäßige Veränderung erbracht 
werden, und zwar kann sie demungeachtet während Tausenden von 
Generationen fortsetzen. In dieser Hinsicht sind die Zimnocalanus- 
Befunde als eine wertvolle Komplettierung der bisher in den Labora- 
torien gewonnenen Experimentierungsresultate zu betrachten. 

Bei einer akkumulativen Fernwirkung in einer Population, die in 
bezug auf den fraglichen Reiz sich homogen verhält, hat die Selektion 
eine andere Wirkungsweise als die gewöhnliche: bei schädlicher 
Richtung der Akkumulation wird eine Zeit kommen, wenn die Um- 
bildung Selektionswert bekommen hat; dann rottet die Selektion die 
Population gänzlich aus. Wahrscheinlich sind mehrere ausgestorbene 
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Tier- und Pflanzenarten in dieser Weise vernichtet worden. Für den 
Fall einer in bezug auf den betreffenden Reiz inhomogenen Population 
bekommt die Selektionslehre durch die Akkumulationstheorie eine 
wesentliche Kraftigung: auch bei anfangs minimalen, der Selektion 
vollig wertlosen Umbildungen kann die Selektion mit der Zeit Angriffs- 
möglichkeit bekommen, denn die Akkumulation kann die Umbildungen 
erheblich verstärken. 

Die bei Limnocalanus macrurus aufgetretenen erblichen Ver- 
änderungen repräsentieren unzweifelhaft eine ganz neue Eigenschaft, 
die in der Vorfahrenreihe der Art nicht vorhanden gewesen ist. Dies 
ist besonders hervorzuheben, weil es allgemein zugestanden wird, daß 
es bisher nicht gelungen ist, beim Experimentieren sicher neue Eigen- 
schaften hervorzubringen. Neue Eigenschaften können somit in der 
Natur infolge Milieuveränderungen entstehen. 

Bei Veränderungen der Reaktionsnorm ist sowohl das Soma als 
das Keimplasma vom äußeren Milieu abhängig, ferner können bei 
beiden die Veränderungen kontinuierlich verlaufen, und es gibt so- 
wohl somatische als keimplasmatische Akkumulation. Diese Über- 
einstimmung zwischen Soma und Keimplasma steht in gutem Ein- 
klang mit der schon auf Grund anderer Ursachen fast sichergestellten 
Schlußfolgerung, daß eine Veränderung der Reaktionsnorm bei beiden 
in ähnlicher Weise zustande kommen muß, nämlich durch Zusammen- 
wirkung von der Reizbarkeit des Protoplasmas und der Außenwelt. 
Alle primären, d.h. alle nicht auf Bastardierung zurückzuführenden 
erblichen Umbildungen sind somit milieubedingt. Im Wesen des 
Lebendigen liegt genotypische Verschiebbarkeit; genotypische Festig- 
keit ist nur scheinbar oder nur zufällig. 

Mit der Annahme einer kontinuierlichen Entwicklung folgt auch 
der Satz, daß eine erbliche Umbildung nicht nur durch Neubildung 
von Erbeinheiten, sondern auch durch Veränderung alter Erbeinheiten 
geschehen kann. 

In systematischer Hinsicht zeigt die lückenlose Reihe von Zwischen- 
formen zwischen dem extremen Z. grimaldii und dem extremen L. 
macrurus, daß die Verteilung der Formen auf die genannten zwei 
Arten eine ganz willkürliche ist. 

Ferner stehen manche der Macrurus-Populationen in keiner un- 
mittelbaren Verwandtschaftsbeziehung zueinander, sie sind unab- 
hängig voneinander entstanden und nur mittels der Grimaldü-Ur- 
form verwandt. Es gibt keinen Grund anzunehmen, daß Lzmnocalanus 
in dieser Hinsicht unter den Tier- und Pflanzenarten allein dastehe. 
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In solchen Fällen kann das System kein wahrer Ausdruck der phyleti- 
schen Entwicklung sein, es bringt im Gegenteil die Gefahr der Her- 
vortäuschung einer nicht befindlichen unmittelbaren Verwandtschaft 
mit. Auch in tiergeographischer Hinsicht liegt eine Gefahr vor, denn 
man kann in solchen Fällen leicht versucht sein, die gegenwärtige Ver- 
breitung einer Art als Folge einer Zersplitterung von einem früheren, 
einheitlichen Verbreitungszentrum aus zu erklären, während ein solches 
in der Tat nicht bei dieser Art, sondern nur bei ihrer Stammart 
existiert hat. 
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Lotsys Anschauungen über die Entwicklung des Deszendenz- 
gedankens seit Darwin und den jetzigen Standpunkt der Frage. 


Von Ernst Lehmann. 


Lotsy hat es sich zur Aufgabe gemacht, in einem Aufsatz!) in großen 
Zügen die Wandlungen zu skizzieren, welche unsere Auffassung der Art- 
bildung in den letzten Jahrzehnten durchgemacht hat und vermittelt uns 
dabei auch die Anschauungen, die er sich selbst in dieser Richtung, vor 
allem auf Grund der neuesten Untersuchungen gebildet hat. Die Dar- 
legungen Lotsys haben meiner Meinung nach weitgehendes allgemeines 
Interesse, wenngleich ich seinen Ansichten zu einem großen Teile nicht bei- 
stimmen kann. Gerade unter diesen beiden Gesichtspunkten aber möchte ich 
an die Gedankengänge, die von ihm vertreten werden, hier ausführlicher 
anschließen und meine Besprechung aus der Form des Referates heraus- 
heben. Zudem betont ja Lotsy am Ende seiner Ausführungen ganz aus- 
drücklich, daß es ihm daran gelegen sei, die Kritik seiner Fachgenossen 
über seine Azıschauungen zu hören. Und so sei denn damit auch nicht 
zurückgehalten. 

Es kommt Lotsy zuerst darauf an, den Speziesbegriff selbst festzu- 
legen. Er sucht uns davon zu überzeugen, daß der Speziesbegriff sich im 
Laufe der Jahre ungemein verändert und mit dem sich bessernden Unter- 
scheidungsvermögen nach und nach immer mehr und mehr eingeschränkt 
habe. Es wird dargelegt, wie man ursprünglich Holzgewächse und Kräuter 
als „Arten“ auffaßte, wie dann die Auffassung der Art sich in Tournefort 
Einheiten zuwandte, die wir heute als Gattungen bezeichnen. Hierauf 
folgte die Linnésche geschaffene Art, der sich dann die Jordansche, von 
jenem gleichfalls als eigentliche, von Gott geschaffen betrachtete Art an- 
schließt. 

Einer ähnlichen kurzen Erörterung wie der Artbegriff wird der Varie- 
tätsbegriff unterzogen. Lotsy charakterisiert Linné und Jordan als Ver- 


1) Lotsy: Fortschritte unserer Anschauungen über Deszendenz seit Darwin und 
der jetzige Standpunkt der Frage. Progr. rei botanicae 4 1913. S. 361—388. 
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treter der Unwesentlichkeit der Variabilität, Darwin als Verkündiger der 
Wesentlichkeit derselben. Darwins Varietäten sind, wie deren Bezeichnung 
als werdende Arten klar zeigt, von geringerem Rang wie Arten; eine 
Definition des Varietätsbegriffes gibt aber auch Darwin nicht. 

Das hat zumal de Vries versucht, fährt Lotsy fort. Ich kann nicht 
umhin, hier den Gedankengang für ein kurzes zu unterbrechen. Wäre es 
nicht an der Zeit, bei solchen historischen Erörterungen nun überall, unter 
völligster Wahrung der Verdienste von de Vries, der Bedeutung Nägelis 
wenigstens etwas mehr gerecht zu werden? Es erscheint mir, als würden 
in dieser Beziehung die Darlegungen von Solms-Laubach (Pflanzen- 
geographie 1905) noch lange nicht genug berücksichtigt, sonst wäre es 
doch kaum möglich, Nägeli hier ganz aus der Diskussion wegzulassen und 
zu sagen: Zunächst versuchte de Vries unter Würdigung der Arbeiten 
Quetelets, Galtons u. a. zwischen unwesentlicher und wesentlicher 
Variabilität zu unterscheiden, d.h. er schied aus dem Begriffe Variabilität 
die nicht vererbbaren Abänderungen, welche wir jetzt Modifikationen 
nennen, aus. Hier würde man doch wohl zum mindesten daran zu 
erinnern haben, daß wir diese Bezeichnung der Modifikationen, die wir 
jetzt allgemein anwenden, Nägeli verdanken, während derselbe Begriff 
schon in de Candolies Variationen steckt. 

Doch genug davon. Lotsy skizziert weiter die Auffassung von Art 
und wesentlicher Variabilität, also der Varietät, wie sie sich de Vries 
gebildet hat und wie sie allgemein bekannt ist, nämlich Varietäten als 
retrogressive oder degressive Mutationen, deren Merkmale im Gegensatz zu 
den Arten den Mendelschen Regeln folgen. Dieser de Vriesschen 
Definition gegenüber stellt er die Baur und ihm, viel früher ja allerdings 
auch schon Gärtner und Naudin gelungenen Artkreuzungen mit Auf- 
spaltung in der F,, welche zeigen, daß derartige Unterschiede zwischen 
Arten und Varietäten nicht durchführbar sind. Er kommt zu der folgen- 
den Definition der Art: Alle bei Aussaat sich, bei Anwendung der 
besten Beobachtungs- und Messungsmethoden in einem Wort 
der Johannsenschen Methode, konstant erweisenden Formen 
sind Arten. 

Mit dieser Auffassung steht Lotsy, wie er besonders hervorhebt, also 
wieder auf dem alten Standpunkte der Konstanz der Art und glaubt, daß 
Darwin sich irrte, als er diese Konstanz angriff. Dagegen steht er nicht 
mehr auf dem Standpunkte Linnés, der diese Arten von Gott geschaffen 
sein ließ, sondern hält es mit Recht für das dauernde Verdienst Darwins, 
gezeigt zu haben, daß die jetzt lebenden Arten aus früher bereits vor- 
handenen Arten hervorgegangen Sind. 

Bleiben wir nun erst einmal bei der Besprechung dieses ersten Teiles 
der Lotsyschen Arbeit und seinen Schlußfolgerungen stehen. Der zweite 
Teil wird einer gesonderten Besprechung unterzogen werden. 
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Es sei da gleich zuerst hervorgehoben. daB ich mich mit der hier vor- 
getragenen Auffassung vom Wechsel in der Auffassung des Begriffes der 
Art nicht einverstanden erklären kann. Es ist selbstverständlich, daß der 
Begriff der Art sich, wie jeder andere, verändert und entwickelt hat, nur 
dürfte die hier vertretene Vorstellung, so bestechend sie anfangs auch er- 
scheinen möchte, nicht stichhaltig sein. 

Zunächst halte ich es nicht für entsprechend, zu sagen, daß man zu- 
nächst nur zwei „Arten‘‘ von Gewächsen, Kräuter- und Holzgewächse als 
Arten auffaBte. Schon in einer so alten Urkunde wie der Bibel steht: 
Und Gott sprach: Es lasse die Erde aufgehen Gras und Kraut, das sich 
besame; und fruchtbare Bäume, da ein jeder nach seiner Art!) Frucht 
trage usw. Und dann weiter: Und die Erde Jieß aufgehen Gras und 
Kraut, das sich besamte, ein jegliches nach seiner Art!); und Bäume, die 
da Frucht trugen, und ihren eigenen Samen bei sich selbst hatten, ein 
jeglicher nach seiner Art!). Es ist zwar in der Bibel eine Unterscheidung 
dieser beiden großen Gruppen, Bäume und Kräuter vorhanden, aber zu- 
gleich wird von einer weiteren Differenzierung gesprochen, nämlich sowohl 
Bäume und Kräuter, ein jegliches nach seiner „Art“. Wir haben also hier 
schon eine viel weitere Scheidung, als in Holzgewächse und Kräuter, wenn- 
gleich die einzelnen Arten auch nicht. aufgezählt werden, und wir weit 
entfernt sind, uns nun gerade hier schon an das Wort Art etwa in voller 
heutiger Bedeutung zu klammern. 

Und wir mögen, in welches Kulturvolk wir auch immer wollen blicken, 
immer werden wir in der Frühzeit der Entwicklung niemals nur eine 
Scheidung in die beiden ,,Arten‘‘ Holzgewächse und Kräuter finden, sondern 
lange Listen wohlbekannter Arten, welche die Gelehrten der betreffenden 
Völker ganz ähnlich unterschieden, wie wir. 

Weiter sei hier ein Passus der Darstellung von Solms (Pflanzen- 
geographie) über die Spezies und ihre Veränderung in der Zeit heran- 
gezogen. Es heißt da: In den frühesten Zeiten schon zwang das Ernährungs- 
bedürfnis das Menschengeschlecht, die Pflanzenwelt genauer zu betrachten 
und gegebene Gruppen von Individuen, die sich durch gemeinsame Eigen- 
schaften auszeichneten, von anderen, sich anders verhaltenden zu unter- 
scheiden. Soweit gehen ja auch die Tiere, die ihnen übelschmeckende oder 
schädliche Pflanzen auf den Weiden unberührt stehen lassen, oder wie es 
die Kühe auf dem Hochplateau der Vogesen mit NVardus stricta tun, aus- 
reißen und wegwerfen. 


1) Herr Professor Seybold in Tübingen war so liebenswürdig, mir Aufklärung 
über die Bedeutung dieses Wortes, wie es von den neuzeitlichen Gelehrten aufgefaßt 
wird, zu geben. Nach Gesenius (Hebräisches Handwörterbuch 15. Aufl: 1905) wird 
es übersetzt mit Variation, Artverschiedenheit und dann coll, die einzelnen Varietäten 
einer Gattung. Auch bei Kautsch finden wir es mit Art übersetzt. Wir können 
danach also wohl schließen, daß schon zu einer Zeit, aus der diese Überlieferung 
stammt, eine Vielgestaltigkeit von Bäumen und Kräutern unterschieden war. 
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Von großem Interesse für unsere Fragestellung ist sodann eine Ab- 
handlung von Ament?), Die Entwicklung der Pflanzenkenntnis beim Kinde 
und bei den Vélkern. Hier wird gezeigt, wie eine groBe Zahl von Allgemein- 
begriffen entwicklungsgeschichtlich nicht als Abstraktionsgebilde, sondern 
als wenig differenzierte labile Vorstellungsgebilde entstehen. Das Kind lernt 
nicht zuerst den Abstraktionsbegriff Kraut, sondern es sind eine Menge 
Einzelbegriffe, welche sich ihm, vor allem aus praktischen Griinden auf- 
drängen. Beim Baum scheint das Ament allerdings anders aufzufassen. 

Aber auch bei den Völkern bildeten sich die Pflanzenbegriffe ursprüng- 
lich zum Teil wenigstens wahrscheinlich als einige wenige unbestimmte 
Allgemeinvorstellungen, aus denen sich allmählich Einzelbegriffe heraus- 
differenzierten. Es wird also kaum jemals ein Zustand existiert haben, 
wo man nur zwischen Bäumen und Kräutern unterschieden hat, ganz ab- 
gesehen davon, daß eben, wie wir sahen, schon neben den Allgemein- 
begriffen Baum und Strauch in sehr alten Zeiten ein Artbegriff vor- 
handen war. 

Wie wenig übrigens ohne wissenschaftliche Vertiefung der Artbegriff 
sich auch heute noch über den ursprünglichen erhebt, das zeigen wieder 
die Aufnahmen Aments, aus denen hervorgeht, daß ein humanistisch 
gebildeter Deutscher nicht mehr und nicht besser umschriebene Pflanzen- 
arten zu kennen pflegt, als sie schon seinen siebenjährigen Kindern zu 
eigen sind. 

Wir kommen aber nun weiter zu Tournefort. Auch hier kann ich 
der Darstellung Lotsys nicht zustimmen. Ich habe den allgemeinen Teil 
von Tourneforts Elemens de Botanique mit großer Sorgfalt wiederholt 
durchgelesen. Desgleichen habe ich die Isagoge in rem herbariam in den 
Institutiones auf die in Frage kommenden Stellen durchgesehen. Weiter 
habe ich die Übersicht über die einzelnen „genres“ mit ihren ,,espéces“ 
in beiden Werken einer wiederholten Einsicht unterzogen. Ich komme 
aber nirgends zu den von Lotsy über die Tournefortschen Begriffe dar- 
gestellten Auffassungen. Sehen wir, wie Lotsy über die Tournefort- 
schen genres und especes schreibt. Er sagt: „Nachdem man besser auf 
Unterschiede zu achten gelernt hatte, wurden etwa den jetzigen Gattungen 
entsprechende Organismengruppen mit dem Namen Spezies angedeutet und 
angenommen, daß diese Arten die eigentlichen Einheiten im großen Reiche 
der Lebewesen darstellen, d. h. daß sie, der damaligen Weltanschauung 
entsprechend, von der Gottheit geschaffen waren. — Man könnte diese 
Spezies Tournefortsche Arten nennen, denn wenn sich auch der Begriff 
selbstverständlich allmählich entwickelt hat, so legte doch Tournefort 
. das Hauptgewicht auf diese Organismengruppen, welche wir Genera nennen. 
— Zwar kannten auch Tournefort und andere damalige Forscher wohl 


1) Sammlungen von Abhandlungen aus dem Gebiete der pädagogischen Psycho- 
logie und Physiologie, herausgegeben von H. Schiller und Th. Ziehen. 4 1901. 
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das, was wir jetzt Arten nennen, aber diese betrachtete man, wohl weil es 
an Beobachtungsgabe zur Trennung derselben fehlte, als unwesentliche 
(Tournefort gibt sogar keine Diagnosen derselben), durch verschiedene 
äußere Bedingungen verursachte Modifikationen der Tournefortschen 
Arten. — Mit anderen Worten, je nachdem eine Tournefortsche Art sich 
unter verschiedenen Bedingungen entwickelte, nahm sie die Gestalt einer 
Linnéanischen Art, wenn auch diese Bezeichnung selbstverständlich noch 
fehlte, an. — So waren also z. B. Scrophularia nodosa, aquatica, Neesii usw. 
bloß Standortsmodifikationen der von der Gottheit geschaffenen Tourne- 
fortschen Art: Scrophularia und dann weiter: Das Genus, für Tournefort 
eine Realität, wurde also für Linnaeus etwas Abstraktes, eine mit mensch- 
lichen Fehlschlüssen behaftete, mehr oder weniger willkürliche Zusammen- 
fassung mehrerer echter Arten usw. oder: Alle Forscher, welche geglaubt 
haben, bis zu den von Gott geschaffenen Einheiten durchgedrungen zu sein, 
Tournefort, Linnaeus, sowohl wie Jordan usw.‘ 

Ich möchte nun zeigen, wie diese Darlegungen Lotsys sicher nicht 
mit den Tournefortschen Anschauungen übereinstimmen. Einmal, und 
das erscheint mir in diesem Zusammenhange das hauptsächlichste, spricht 
Tournefort nirgends von einem Gottgeschaffensein seiner Genres, und 
damit zugleich, es sind Tournefort diese Gattungen sicher keine 
Realitäten. Das erhellt aus folgenden Sätzen Tourneforts: Pour avoir 
une idee claire du mot de genre au sens qu’on doit le prendre dans la 
Botanique, il faut remarquer, qu’il est absolument necessaire dans cette 
science, de ramasser comme par bouquets, les plantes qui se ressemblent, et 
les separer d’avec celles qui ne se ressemblent pas. — Nous considererons 
donc les plantes, parmi lesquelles la méme structure des parties se trouvera, 
comme des plantes renfermées dans le m&me genre. Und dann auf S. 38: 
Il semble qu’il n’y a rien de mieux pour éviter les noms composez de 
plusieurs mots, que de multiplier les genres autant qu’il se pourra; parce 
qu’alors on aura moins d’espéces a renfermer sous le méme genre. — Il 
est beaucoup plus commode de réduire la plüpart des plantes connues a 
six cens genres, que de les réduire par exemple a deux ou trois cens. 

Wie können einem Manne die Gattungen Realitäten oder von Gott 
geschaffene Einheiten sein, wenn er nach Belieben 2—300 oder 600 auf- 
stellen will, je nach der Zweckmäßigkeit? Die Zweckmäßigkeit, der Wunsch 
sich durch das Labyrinth der Pflanzen zu finden, das war der Beweggrund, 
welcher Tournefort zur Aufstellung seiner Gattungen veranlaBte. Man 
soll das Ahnliche wie zum Bukett sammeln und in Gattungen zusammen- 
stellen, so faßte er seine Gattungen auf. Dabei sollten die Gattungen 
aber auch zweckmäßig gefaßt und nicht erst mit dem Mikroskop zu er- 
kennen sein. Es waren diese Gattungen nichts anderes, als Abstraktionen; 
von Gottgeschaffenheit ist keine Spur an diesem Begriff, wenn natürlich 
die damalige Zeit auch das Gottgeschaffensein der Pflanzenwelt annahm. 
Oder sollen wir das vielleicht aus dem Passus S. 20 entnehmen können: 
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Jespére que l’on connoitra dans la suite, que l’auteur de la nature qui nous 
a laissé la liberté de donner les noms qu’il nous plairoit aux genres des 
plantes, a imprimé un caractere commun a chacune de leurs espéces, qui 
doit nous servir de guide pour les ranger a leur place naturelle1). Auch 
hier aber wäre doch höchstens an ein von Gottgeschaffensein der Arten zu 
denken, denen dann ein Zugehörigkeitszeichen aufgedruckt wäre. 

Nun denke man aber, daß Tournefort sogar zwei Sorten von genres 
aufstellte, nämlich solche 1. und solche 2. Ordnung. Bei denen ı. Ordnung 
braucht man zur Unterscheidung nur Blüte und Frucht, bei denen 2. Ordnung 
werden aber außerdem noch besondere Unterschiede herangezogen. Man 
müßte also glauben, Tournefort wäre der Ansicht gewesen, Gott habe 
Arten 1. und 2. Ordnung geschaffen! 

Weiter wurden diese Gattungen Tourneforts nicht als Spezies hin- 
gestellt. Es wurden den genres ja espéces direkt gegenüber gestellt. 

Und wie kann man diese Tournefortschen genres Tournefortsche 
Arten nennen wollen? Es werden denselben ja doch dieselben Arten im 
großen und ganzen gegenübergestellt, wie wir sie heute und wie sie Linne 
auffaßte, natürlich im einzelnen mit Differenzen verschiedenster Richtung. 
Ja, Lotsy will sogar die Anschauung bei Tournefort suchen, daß er die 
von ihm especes genannten Sorten gleich den Nägelischen Modifikationen 
auf äußere Umstände zurückführen wolle. Vergleichen wir dazu, was 
Tournefort über seine especes sagt: Mais comme les plantes de meme 
genre diférent encore entre elles par quelque particularite, nous appelerons 
espéces toutes celles qui outre le caractére génerique auront quelque chose 
de singulier que l’on ne remarquera pas dans les autres plantes du méme 
genre: Par exemple toutes celles que nous appellerons des Renoncules 
auront un caractére commun tiré de la structure de quelques-unes de 
leurs parties qui établira leur genre, et qui ne conviendra qu’aux seules 
Renoncules. Mais comme toutes les Renoncules ne se ressemblent que 
dans ce caractere commun, et quelles sont diférentes dans quelques autres 
de leurs parties la diférence de ses parties établira les diférentes espéces 
de Renoncule. Wo findet man hier auch nur den geringsten Wesens- 
unterschied in den Charakteren, der uns schließen ließe, daß Tournefort 
seine espéces als Modifikationen in unserem Sinne auffasse ? 


1) Dazu noch die folgenden Sätze: Il se trouve quelquefois certaines plantes, 
qui approchent de plusieurs genres. Nous les rangerons parmi ceux aux quels elles 
ressemblent par le plus grand nombre de leurs parties. — D/ailleurs tous les genres 
du second ordre ne sont pas déterminez, et plus on découvrira de nouvelles plantes, 
plus on sera obligé de partager les genres du premier ordre en ceux du second. — 
Les caractéres des genres doivent avoir deux conditions: 1. étre aussi semblables 
qu’il se peut dans toutes les espéces; 2. étre sensibles et faciles 4 remarquer; sans 
qu’on soit obligé d’employer le microscope pour les découvrir. — Car enfin établir 
les genres des plantes n’est précisement que découvrir ce que plusieurs plantes ont 
commun entre elles. 
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Weiter will Lotsy auch besonders daraus, daß Tournefort gar 
keine Diagnosen für seine espéces aufstellt, den Schluß ziehen, daß er 
die especes als etwas Unwesentliches auffaBte. Aber Tournefort will 
gar nicht die especes mit langen Namen beschreiben. Er will, wie er 
gerade mehrfach hervorhebt, die langen Diagnosen vermeiden. Il faut 
mettre une trés grande diférence entre nommer les plantes et les decrire 
(S. 38). Und er wollte seine espéces einfach benennen, er wollte möglichst 
kurze, prägnante Namen schaffen; Diagnosen und Beschreibungen gab es 
schon übergenug. Dazu zitiert er ja überall die Stellen, wo solche zu 
finden sind. 

Wir finden also keine Übereinstimmung der Lotsyschen Auslegung 
mit den Sätzen Tourneforts. Auch ist eine so gerade Entwicklungsreihe 
des Artbegriffs, wie Lotsy ihn darstellt, schon deswegen unmöglich, da ja 
schon vor Tournefort die Patres oft vorzüglich gefaßte Arten haben, 
oftmals besser als bei Linné (vgl. dazu auch Nägeli (1865, S. 4), Britton 
(American. Naturalist 1910, S. 225ff.). 

Die von Gott geschaffene konstante Art kommt dann aber in bekannter 
Weise bei Linné zum starken Ausdruck. Wir brauchen uns dabei nicht 
lange aufzuhalten. Nur sei kurz darauf hingewiesen, daB wir gerade bei 
Linné auch Arten finden, welche dem Lotsyschen Postulat fiir Tourne- 
fort recht wohl entsprächen, daß nämlich die Art unserem heutigen 
Gattungsbegriffe gleichwertig sei. Man denke nur an Ophrys insectifera L., 
die der ganzen heutigen Gattung Of/rvys mit ihren vielen Spezies entspricht 
(Solms, S. 10). 

Wie Linné so hat dann auch Jordan seine petites espéces als von 
Gott geschaffen aufgefaBt. 

Bis zu Darwins Auftreten hatte der Artbegriff seine historische Be- 
deutung, seine festumschriebene Giiltigkeit, eben die gottgeschaffene Einheit. 
Wir sehen hierbei natiirlich ab von einzelnen Vorlaufern Darwins, es sei 
an Duchesne, Lamarck u. a. erinnert, die ja aber mit ihren Ansichten 
nicht durchdrangen. 

Mit Darwins Auftreten aber wurde die Art zu etwas FlieBendem, sich 
Veränderndem, zu etwas, was fiir das Denken eine künstliche Begrenzung 
verlangte. Das war ein Dilemma, ein Zwiespalt, das forderte unbedingt zur 
Klärung auf. Ja wir können mit Bessey (IgIo, S. 219) sagen: As long as 
species were supposed to be actual things, created as separate kinds at the 
beginning that botanists discovered, — there was no serious species question. 

Nun, man hat solche Klärungsversuche bis in die neueste Zeit viele 
gemacht. Wir brauchen ja nur an die mehrfach zitierten Abhandlungen 
der amerikanischen Autoren zu denken. Und man braucht nur Bücher 
über Deszendenztheorie, Physiologie, Vererbungslehre usw. aufzuschlagen, 
man wird solche Versuche genug finden. Eine allgemeine Übereinstimmung 
ist aber nicht erzielt worden. Indessen hat der praktische Gebrauch bis 
heute wohl allgemein so entschieden, daß an die Stelle der gottgeschaffenen 
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Art eine durch verwandtschaftliche Bande zusammengehaltene Gruppe 
erblich konstanter Formen getreten ist. 

Lotsy hat aber diese Klärung nun in anderer Weise versucht, eben 
dadurch, daß er die reinen Linien Johannsens als Arten bezeichnet. Dabei 
hält er, umgekehrt wie Darwin, zwar die Konstanz der Art fest, entfernt 
sich aber von dem Begriffe der Gottgeschaffenheit der Arten der früheren 
Autoren, ebenso wie von der seither üblich gewesenen Begrenzung. Wir 
sehen also, es wird damit wieder etwas eingeführt, was weder mit dem 
historisch gewordenen Begriffe, noch mit der Darwinschen Artauffassung 
zusammenzubringen ist. 

Überlegen wir uns nun aber einmal, was wir denn eigentlich heute 
suchen, wenn wir nach der Art fragen. Früher wußte man das, wie wir 
sahen, ganz genau, man suchte die von Gott geschaffene, konstante Form. 
Nur die Spezies galt als ein natürlich gegebener Zusammenhang (Wundt, 
Logik der exakten Naturwissenschaften, 3. Aufl. 1907, S. 601) oder: Der 
bisherigen Systematik wurzelte der Begriff der Spezies im Gebiet des 
Glaubens (Nägeli, Entstehung und Begriff der naturhistorischen Art, 
2. Aufl. 1865). Auch Lotsy sieht heute offenbar in der Art die sich 
konstant erweisende Form. Dadurch aber kommen wir also dazu, zwei 
durch die geringsten quantitativen Differenzen sich unterscheidende Bohnen- 
linien als Arten zu bezeichnen. Damit aber haben wir doch offenbar etwas 
ganz anderes, als das, was Linné mit dem Artbegriff verbunden hat, oder 
was wir wohl heute alle noch, abgesehen von der Gottgeschaffenheit, damit 
verbinden, indem wir, wie ich eben sagte, durch verwandtschaftliche Bande 
vereinigte Formen zu einer Art zusammenstellen. Wir müssen uns nun 
allerdings damit vertraut machen, daß der Nachdruck bei dieser Form der 
Artabgrenzung auf der Weite des Begriffsumfangs, nicht auf prinzipiellen 
Differenzen beruht, aber auch die Differenzen zwischen Familie und Gattung 
liegen in der verschiedenen Größe des Begriffsumfanges, auch für diese Be- 
griffe sind keine wirklich durchgreifenden philosophischen Definitionen ge- 
funden. Sie unterscheiden sich in gewisser Hinsicht ähnlich, wie Reinke 
sagt, wie die Hunderter, Zehner, Einer, Zehntel usw. Und dennoch 
brauchen wir diese Vorstellungen, dennoch wenden wir alle sie und auch 
Lotsy dauernd bei unseren wissenschaftlichen Vorstellungen an. Ja wir 
wissen, wie wieder Wundt (S. 604) hervorhebt, daß auch eine scharfe 
Scheidung zwischen Tier und Pflanze nicht auszuführen ist. „In Wahr- 
heit aber wird man in dieser Unmöglichkeit, überall zutreffende Unter- 
schiedsmerkmale auffinden, nur eine Bestätigung der Tatsache sehen 
können, daß auch die allgemeinsten Begriffe der organischen Systematik 
derzeit künstliche Grenzen bezeichnen, um die sich die Natur selbst nicht 
kümmert.“ Warum wollen wir aber dann den Begriff Art übertragen 
und ihn für die reinen Linien Johannsens verwenden? Wir haben den 
Begriff der Gattung, ohne ihn heute exakt bis ins einzelne allgemein gültig 
definieren zu können, wir haben weiter den Begriff und die Bezeichnung 
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Art, die uns doch etwas vorstellt, die historisch geworden ist, wie wir 
sahen, die uns in vielen Fällen wertvoll und unentbehrlich ist, wenngleich 
von manchen Seiten maßloser Mißbrauch damit getrieben wird, warum 
sollen wir diesen Begriff aufgeben, und etwas anderes damit benennen, 
was doch auch schon seinen guten Namen hat und eben als reine Linie 
zu bezeichnen ist? Oder als was wollte Lotsy Phaseolus vulgaris bezeichnen, 
wenn er eine Größenklasse Art nennt? Wir würden nie den Begriff des 
Äthers, auch wenn sich die Äthertheorie nicht als haltbar erweisen sollte, 
auf etwas Neues übertragen, was uns die Erscheinungswelt besser erklärt. 
Wir würden eben dann einen neuen Namen für den neuen, unserem Er- 
kenntnisstande entsprechenden Begriff einführen. Das ist in unserem Falle 
geschehen, wir haben den Begriff der reinen Linien. 

Vielleicht ist es mir erlaubt, einige Sätze anzuführen, welche ich in 
meiner experimentellen Abstammungs- und Vererbungslehre jüngst aussprach. 
Ich sagte dort S. 12: Wollten wir aber, um wieder auf unseren früheren 
Gedankengang zurückzukommen, all das, was erblich voneinander ver- 
schieden ist, als differente Arten bezeichnen, so würden wir auf außer- 
ordentliche Schwierigkeiten stoßen. Wir würden ja zwar dann die Mannig- 
faltigkeit der erblichen Typen in der Natur entsprechend benennen, aber 
die Übersicht über die Organismenreiche würde auf diese Weise vollkommen 
verloren gehen!). Wir würden uns dabei auch von dem Begriffe der Art, 
wie Linné ihn gegründet hat und wie er sich seitdem im Laufe der Zeit 
entwickelt hat, erheblich entfernen. 

Mit dem Begriffe der Art müssen wir also rechnen. Nur können wir 
heute nicht mehr wie damals, als man die Art als etwas von Gott Ge- 
schaffenes auffaßte, etwas real Gegebenes, nach einer Art suchen, wie nach 
einem Gegenstande, wie nach Inseln im Ozean (Bessey). Seit Darwin 
ist die Art etwas, was mit unserer jetzigen Kenntnis bis zu einem gewissen 
Grade von der menschlichen Konvention abhängig ist, etwas begrifflich 
Begrenztes, oder wie Wundt (S. 600) sagt, wie Gattung, Familie usw. 
Erzeugnisse einer generalisierenden Abstraktion. Und Bessey sagt: The 
species are mental conceptions, nothing more. 

Daß wir die Art deswegen nicht als exakte Grundlage für 
die Abstammungs- und Vererbungslehre brauchen können, das 
ist wieder eine ganz andere Frage. Die Konzeption des Artbegriffs war 
früher da, und es wird diese Vorstellung bleiben, und auch praktisch 
unentbehrlich bleiben, gerade wie die Gattung und die Familie. Wir sollen 
nur eben nicht zu viel verlangen, wir sollen in ihr nicht eine solche Grund- 
lage suchen, auch wenn das lange und auch von Darwin versucht wurde. 
Ebenso aber, wie es eine Aufgabe der Systematik ist und bleiben wird, 

1) Bessey betont schr richtig: The inordinate multiplication of species has 
hindered instead of advanced our knowledge. and this fact is sufficient to condemn 


its utterly und weiter: We are in danger of destroying the usefulness of taxonomy in 
our zeal for describing every differing form as a separate species u. a. 
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die Gattungen, die Familien so zu bilden, daß sie möglichst natürliche 
Grenzen decken, ebenso wird es zweifellos eine Aufgabe der Systematik 
sein und bleiben, die Arten möglichst natürlich zu bilden!), auch wenn es 
wohl in gewissen Grenzen immer vom Willen des einzelnen abhängig sein 
wird, wie weit das Königreich sein soll, welches einer Art zugewiesen 
werden soll. Ja es mögen dauernd Fälle vorkommen, wo vielleicht der 
eine das als Art bezeichnet, was der andere Gattung nennt und umgekehrt. 
Das hindert aber nichts am Vorhandensein und der Notwendigkeit des 
Artbegriffs. Das zeigt ja schon, daß wir verwandte und nicht entfernt 
stehende Formen zur Art vereinigen. Es kommt nur darauf an, daß wir 
uns alle über die Natur unseres Artbegriffs, vor allem eben den Modus 
der Begrenzung, nicht über seine Definition klar sind, und daß wir nicht 
die kleinste erblich konstante Einheit als Art auffassen wollen. Auch wenn 
wir das aber wollten, dann könnten wir nicht mehr in einer reinen Linie 
die Art erblicken, sondern nur in einer Erbeinheit. Zudem bliebe es dann 
auch bei der Bezeichnung einer reinen Linie als Art mit dem von Lotsy 
hervorgehobenen Konstanzbegriff durchaus relativ. Denn jede beliebige 
Kreuzung, die doch eben artschaffend sein soll, würde dieser Art ein Ende 
machen können. Und wie paßt die Tatsache hierher, daß reine Linien in 
der Natur nur in Ausnahmefällen vorkommen ? 

Gehen wir aber dann noch einen Schritt weiter. Wir können uns 
unter den dargelegten Verhältnissen und Verzichtleistungen sehr wohl eine 
Form der Definition für den Begriff der Art schaffen. Wir können unter 
einer Art eine Summe von Biotypen betrachten, welche durch Selektion 
oder andere Faktoren geschaffene Lücken von anderen Biotypengruppen 
mehr oder weniger stark getrennt sind und welche sich in irgendeiner Form 
des Gleichgewichtes befinden — Reinke nennt es morphologisches Gleich- 
gewicht — demzufolge sie dem ausmerzenden Einflusse des Kampfes ums 
Dasein oder der äußeren Bedingungen widerstehen können. Daß irgend 
solche innere Gleichgewichtsformen, welche besonders leicht realisiert werden 
und besonders haltbar sind, bestehen, das zeigen ja die Korrelationen seit 
langem und dafür bieten die Faktorenkuppelungen und Abstoßungen in 
den Untersuchungen der Neuzeit immer neue Anhaltspunkte. Daß aber 
diese Biotypengruppen verschiedene Breite haben, daß sie oftmals nicht 
sicher oder eben nur durch menschliche Konvention abgegrenzt werden 
können, daran wird keine Definition irgend etwas ändern. Das wird sich 
bei den Arten nie anders verhalten, als bei den Gattungen, das liegt in 
der Natur der Art, am letzten Ende eben in der Natur des Protoplasmas. 

Und auch wenn man schließlich soweit käme, sämtliche Eigenschaften 
auf einzelne Erbeinheiten zurückzuführen, würde man sich darüber einigen 


1) Hierbei sei aber keineswegs vergessen, daß die Methoden der Systematik sehr 
verbesserungsfähig sind und wir stimmen mit Cowles zugleich mit zahlreichen andern 
überein, wenn er sagt (S. 270): Taxonomy must be scientific ... taxonomist must: 
work as less in the herbarium, but more in the field and in the garden. 
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müssen, durch wieviel oder weiche Erbeinheiten ein genügender Umfang 
für eine Art garantiert wird. Immerhin aber würde uns auf dieser Grund- 
lage der Satz Nägelis (1865, S. 35) verständlich sein: Die Art wird der 
künftigen Systematik eine wissenschaftliche Kategorie sein, für die es 
bestimmte, in der Natur zu beobachtende, durch das Experiment zu 
prüfende Merkmale gibt. 

Wir bedürfen ja aber, und damit kommen wir zum zweiten Teile der 
Lotsyschen Arbeit, den Artbegriff für die experimentelle, exakte Erblich- 
keitslehre im Ernste gar nicht mehr. Wir haben offenbar jetzt in den 
reinen Linien die Grundlage, das eindeutige Ausgangsmaterial gefunden, 
welches uns die Arten nicht liefern konnten, welches wir aber zu unseren 
experimentellen Studien unbedingt benötigen (s. mein eben zitiertes Büchlein 
S. 35). Die exakte, experimentelle Vererbungs- und Abstammungslehre 
wird sich also vorerst nicht mehr fragen: Können Arten entstehen, sondern 
können neue reine Linien entstehen und es wird dann der Beurteilung zu 
überlassen sein, ob die entstehenden neuen reinen Linien entweder einzeln 
oder zu mehreren Abweichungen entsprechen, welche wir als Arten be- 
zeichnen. Dabei wird aber in der Regel gar nicht zu verlangen sein, daß 
wohlumschriebene, durch weite Lücken abgegrenzte Arten entstehen, denn 
es hat ja die Selektion noch nicht ihren ausmerzenden, artumschreibenden 
Einfluß ausgeübt. 

Es wird nun von Lotsy in dem zweiten Teile seiner Arbeit eine 
Darstellung des Ursprungs der Arten einmal nach Darwin, das andere 
Mal nach de Vries gegeben. Darwin hält nach Lotsy die Langsamkeit 
der Entstehung neuer Arten aus Varietäten als wesentlich, während ja 
nach de Vries bekanntlich kurze Zeiten für die plötzliche Neuentstehung 
von Arten genügen. Lotsy weist beide Theorien für die Entstehung neuer 
Arten zurück, er will dieselbe rein auf Grund von Bastardierungsvorgängen 
erklaren!). Wie weit wir dem Autor bei diesen Auseinandersetzungen 
folgen können, wird sich gleich ergeben; in einem Punkte müssen wir ihm 
vollkommen recht geben, nämlich darin, daß er sagt: Eine gut begründete 
biochronische Formel aufzustellen, wird wohl nie gelingen. Die Erschütterung 
der Grundlagen der Mutationstheorie, wie sie die neueste Zeit, wie wir 
gleich noch näher zu sehen haben, doch sicher gebracht hat, stellt es wieder 
einmal in das rechte Licht, wie gefährlich es ist, aus irgendeiner Reihe 
von Beobachtungstatsachen, mag sie noch so groß sein, dann gleich so weit 
schließen zu wollen, daß wir mit ihr Dinge wie das Alter der Lebewelt 
auf der Erde ausrechnen wollen! 

Daß Darwins Auffassung der langsamen Entstehung von Arten nicht 
richtig sein kann, wird von Lotsy vor allem daraus gefolgert, daß er und 


1) Vgl. dazu Linné (Ammoenitates academicae, Bd. 6): omnes species ejusdem 
generis ab initio unam constituerint speciem, sed postea per generationes hybridas 
propagatae sunt. 
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Baur bei ihren Antirrhinum-Artkreuzungen plötzlich neue Formen haben ins 
Leben treten sehen, welche nach einigen Generationen rein und konstant 
waren, Formen, welche nach Lotsy ungefähr den Wert von neuen Arten 
haben. Ich gebe die Bedeutung dieser Tatsache, wie sich bald noch klarer 
aus meinen Ausiührungen ergeben wird, in vollem Umfange zu. Aber, 
möchte ich einwerlen, sollten wir wirklich aus solchen einzelnen Beobach- 
tungen mit Sicherheit schon jetzt so weite Schlüsse ziehen können? Hat 
es Zweck, jetzt schon wieder zu verallgemeinern? Sollte es in anderen 
Fällen nicht auch anders sein können? Wir möchten dabei wohl auch an 
große pflanzliche Gruppen ohne Sexualität, auch hochentwickelte, wie die 
Laminarien denken. Hier müßte die Sexualität verloren gedacht werden 
und heute müßte Artbildung ausgeschlossen sein. 

Für die Mutationstheorie liegen die Sachen anders. Hier ist es vor 
allem ein Fall, auf welchem diese Theorie aufgebaut ist. Und dieser Fall, 
die Versuche mit Oenothera Lamarckiana, sind, wie den Lesern dieser Zeit- 
schrift bekannt ist, schon seit langem, besonders aber neuerdings nach den 
Untersuchungen Heribert Nilssons, aber auch schon von Davis usw. 
für die Mutationstheorie zum größten Teile fraglich geworden. Es ist 
unnötig, hierauf des näheren einzugehen. Die Leser kennen das Original 
dieser Arbeit und Referate über frühere hier einschlägige Untersuchungen. 

Lotsy kommt zu dem Satz: So müssen wir denn wohl schließen, 
daß weder Darwins Varietäten noch de Vries’ Mutanten das Material 
zur Evolution geliefert haben können, denn abgesehen von möglichen 
Verlustmutanten, welche ja für progressive Evolution wertlos sind, sind 
die einmal gebildeten Arten konstant. 

Ich möchte aber auch hier die Frage zur Erörterung stellen, ob wir nun 
mit der Ausschaltung des Oenotherenbeispieles gleich die ganze Mutations- 
theorie als hinfällig bezeichnen sollen. Es erscheint mir da auch erst noch 
viel experimentelle Arbeit nötig, ehe wir so extrem urteilen können. Und 
es liegen ja zu solchen Arbeiten die aussichtsreichsten Anfänge vor!). 

Hiernach erhebt Lotsy die Frage: Ist Evolution bei Konstanz der 
Art möglich? Wir können auch die Beantwortung dieser Frage für die 
Leser dieser Zeitschrift als bekannt voraussetzen, da Lotsy sich 8 1912, 
S. 325—333 selbst darüber verbreitet hat. Lotsy bejaht die Möglichkeit 
einer solchen Evolution im Gefolge von Kreuzung ebenfalls in der Haupt- 
sache im Anschlusse an seine Artkreuzungen bei Antirrhinum. Er weist vor 
allem die Veränderung durch äußerer Bedingungen zurück und kommt im 
großen und ganzen auf Kerners Satz zurück: Über alle Zweifel erhaben, 
weil durch umfangreiche Versuche nachgewiesen ist und bleibt, daß die 
durch die Einflüsse des Bodens und Klimas unmittelbar veranlaßten 


1) Vielleicht erinnerten wir uns auch bei solchen extremen Schlußfolgerungen 
besser mehr an Nägeli, welcher die Wirkung der verschiedensten Faktoren ab 
wägend zur Erklärung heranzog. 
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Veränderungen der Gestalt nicht erblich werden, und daß alle Veränderungen 
der Gestalt, welche sich in der Nachkommenschaft erhalten, nur im Gefolge 
eines Befruchtungsvorganges zustande kommen, d. h. mit anderen Worten, 
daß neue Arten nur auf dem Wege der Befruchtung entstehen können. 

Es ist nun sicher jedenfalls an der Zeit, daß die so wichtigen Ansichten 
und Beobachtungen Kerners wieder mehr gewürdigt werden. Es ist nur 
zu begrüßen, daß das hier durch Lotsy geschieht. Der Unterschied in 
der Auffassung Lotsys und Kerners besteht in der Hauptsache nur 
darin, daß Lotsy mit Recht in den Bastarden erster Generation keine 
konstanten Arten sieht, sondern, entsprechend unseren neuen Kenntnissen 
die F, von den Nachkommenschaftsgenerationen genügend trennt und die 
neuentstandenen konstanten Sorten eben erst in den letzteren sucht. Auch 
Kerner haben wohl erst Vertreter der späteren Generationen mit Mittel- 
stellung vorgelegen, die er dann als konstante Bastarde ansprechen konnte. 

Die Natur der Gene aber wird von Lotsy nicht mehr in belebten 
kleinen Körperchen, wie von Darwin, de Vries usw. gefunden. Lotsy 
sieht mit Hagedoorn in den Genen zahlreiche übertragbare Substanzen, 
welche alle autokatalytische Eigenschaften besitzen. Die moderne Ver- 
erbungslehre aber soll uns diese Gene in ähnlicher Weise kennen lehren, 
wie die Chemie durch die Analyse ihre Elemente kennen lernte. 

Es ist wohl sicher, daß wir auf diesem Gebiete am Anfange einer neuen 
Zeit stehen. Der Vergleich ist nicht zu hoch gegriffen, wenn Johannsen 
bei Gegenüberstellung der Lehre von der Vererbung erworbener Eigen- 
schaften und der Auffassung von der strengen konstanten erblichen geno- 
typischen Grundlage sagt: Der Streit ist ebenso scharf, wie der Streit 
zwischen Copernicianern und Ptolemäern: Dreht sich die Erde um die 
Sonne oder — wie jedermann „sehen‘‘ kann, geht die Sonne um die Erde? 
Möglich, daß wir schon dabei sind, auch hier die höhere Einheit in die 
Hand zu bekommen, wie in dem eben genannten Beispiele die Gravitation. 

Nur eine Entstehung der Arten werden wir auf diesem Wege nie exakt 
erforschen können. Es sei wiederholt: Das, was wir Arten nennen, bleibt 
immer bis zu einem gewissen Grade, d. h. abgesehen von der Verwandtschaft 
der darunter vereinigten Formen, von menschlicher Konvention abhängig. 
Wir wollen vor allem auch in Zukunft nie vergessen, worauf schon so oft 
hingewiesen wurde, was aber immer wieder nicht beachtet wird, daß die 
Arten abstrahierte willkürlich umgrenzte Begriffe sind und daß es 
demnach zwecklos ist, nach ihnen zu suchen, wie nach etwas absolut Fest- 
stehendem. 

Aber die Elemente dieser Arten, die werden wir zu erforschen haben, 
und bei dieser Erforschung glaube ich mich mit Lotsy auf demselben Wege. 
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Further researches in the statistics of Coffea. 
(Second communication.) 
By P. C. van der Wolk (Buitenzorg). 


Eingegangen: 10. Mai 1913. 


ST. 

My further investigations respecting the statistics of the varieties of 
Coffea have led in the first instance to results which may up to a certain 
point be indeed called a direct proof of the interpretation given in my 
former treatise!) dealing with increased or diminished variation in the 
number of leaves in consecutive branch-pairs of one and the same tree 
per one meter branch length of Coffea Uganda and C. Robusta respec- 
tively. I was then enabled, on the basis of curves and tables, to demon- 
strate a striking parallelism between the greater variability designated 
in Uganda (as contrasted with Kodusta) and the fact that in the former 
plant the greater number of leaf-length-properties are irregularly distri- 
buted over the plant, while on the other hand with C. Robusta, in which 
in every part of the tree the greater number of properties of leaf-length 
occur in the same way, in the same proportions, in the same constellation, 
the above designated variation in the number of leaves per meter of branch 
length is practically nil. 

In the same manner as with the properties of leaf-length I sub- 
sequently investigated the lengths of the internodes of the side branches. 
Since with each branch-pair the length of the internodes of both branches 
practically coincide in their variations and dimensions we may consequently 
take it as sufficient in future to record only one of the branches of each 
branch-pair. A certain periodicity in the length of internodes naturally 
manifests itself in every such branch. We see however by this time that 
this periodicity in the successive branch-pairs of one and the same tree 
appears as those which I have been able to demonstrate in the previous 
publication on leaf-length properties; viz: at different heights of the tree 
a definite curve is repeated, definite curve-tops persistently make their 
appearance again and again?). We must regard this phenomenon as the 
expression of the fact that a greater number of different properties are to 
be found in the tree which bring about the lengths of the internodes, but 
that these qualities are not continually actuated in the same way; so that 
at different heights of the tree different of these qualities predominate: 
I need not however go further into this question, since it is amply set 
forth in my former treatise. A similar kind of presentment of a frequency 
curve I have named the analysis of frequency curve. 


1) See vol. 10 of this periodal. 
2) See, for instance, curve III of the first communication in vol 9. 
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I shall indeed presently try to make out whether, following these 
analytical methods, there exists a direet connection between the frequency 
of leaf-length and that of internodal length. 

In the curve immediately following below (Curve I) the frequency- 
curve of the leaf-length of an example of C. Uganda has been analysed in 
the same manner that has already occurred. The measurements began at 
the base and advanced towards the top. At different lengths of the tree 
the results already obtained have been brought to expression by a curve. 
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length of leaves in c.m 


Curve I. 


Although perhaps not so nicely as in the former communication, it 
is however very well to be seen here that at different heights of the tree 
definite tops again recur. — Curves with the same tops are represented 
by the same definite colour. The numbers in the curves relate to the 
order of succession of the branch-pairs. The tree had 66 branch-pairs; 
the curve with the number 66 is consequently the definitive frequency- 
curve of the leaf-lengths of the whole tree. The curves are thus following 
after 9, 14, 25, 40, and 52 branch-pairs. Now the internodal lengths of 
this self-same tree. These also have been represented by curves, in which 
the internodes of those branch-pairs have been selected which correspond 
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with the numbers of the curves in Curve I. In this manner the internodal 
lengths have been represented in curves of the g, rqth, 25th, goth, 52nd, 
66! branch-pairs (see curve II). It must be observed here that these curves 
only represent the principal and most characteristic alternations in the 
lengths of the internodes. Now look at curve II. 

We here perceive the following fact: in curve I we saw that the same 
tops manifested themselves after branch-pairs 14, 40, and 66, so the red 
coloured curves belong to each other. If we now compare with this the 
curves of the lengths of the internodes of the 14", 40, and 66 branch- 
pairs, also red-coloured, then we see that these latter curves practically 
coincide. 

Exactly the same thing is to be seen with the violet coloured curves 25 
and 52; Thus, what coincides in curve I also coincides in curve II. 
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rank-number of the internodes per branch. 


Curve II. 


In curve II we thus observe a grouplike position of the curves. In like 
manner the lengths of the internodes of some branch-pairs both preceeding 
and following those (colored) selected are brought into curve by stippled 
black lines. These lines are seen also to coincide with those (colored) 
selected. With regard to these fine-dotted black lines it may be said that 
no transition exists between the different curves, but that they suddenly 
overlap from one habitus to another. Those parts of the tree are conse- 
quently sharply defined ones; thus, the tree consists in sharply individu- 
alisased parts without transition, without relation. I will therefore demon- 
strate this in the same manner as I have previously done, and I will even 
hold the results arrived at in this paragraph as a direct proof of my inter- 
pretations. In C. Uganda there are more forms of leaf-length-properties, 
and also a greater number of properties of internodal length; this greater 
number of properties of leaf-length and also of internodal length is certainly 
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irregularly distributed over the tree. In some distinct parts of a single 
tree other property-forms prevail, other factors of a distinct quality, or 
even a group of factors, prevail than are met with in other parts of the 
very same tree. 

I mean that I have directly proved the case in this paragraph. 


§ 2. 

The fact that the various factors dealing with one special definite 
property can be irregularly spread over the plant may so far have the 
practical significance that in general one must take good care, in the 
technique of exact research into heredity, that all seeds from all parts of 
the plant are included in the investigation. 

Time will show how far these results are of influence on the technique 
of grafting, slipping etc. where these are veritably oniy parts of the mother- 
plant and thereby possibly have disposal of fewer factors. 

Now in my former essay I have introduced the theory that the 
“modification” of plants which have been subjected to different external 
conditions might be function of the phenomenon that more factors of one 
property are present; so that under different circumstances others of these 
factors would predominate, whereby the habitus of the plant would be 
liable to alteration. The more there are of these factors the more plastic 
is the whole plant; on the other hand the less plastic, the worse equipped 
in the struggle for existence. In practice we have announcements made 
from time to time with great persistence respecting the degeneration of grafts. 
Deeper research will have to show how far this degeneration may actually 
consist with regard to the considerations above mentioned, since such a 
graft is realy an incomplete mother plant with diminished plastic capacity, 
and would consequently be individually weaker. 

The phenomenon of the presence of more factors of a definite property 
is therefore of so great importance in the study of the theory of heredity 
that in the course of time it may even develop into a “standard”. 


Where results, such as those dealt with in both of my treatises, may 
be less strikingly if one knows with certainty that the plants concerned were 
very much bastardized, there the difficulty begins to arise in those cases 
with which literature deals, where further factors for one property appear 
to be present in pure lines. The question will present itself as to what 
is realy the criterion of pure line in the sense of a homozygote; what 
is the boundary between bastard and pure line when we do not know their 
origin; and, when one is in a position to isolate a single plant which, if 
need, be remains eternaly constant in its posterity, what standpoint has 
this “pure line” then to take opposed to the fact that in this same pure 
line more factors of one property are present, apart from the very great 
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scepticism that ROSEN has aroused in the minds of enquirers into heredity 
by his recent important researches. Does one wish to set the concept of 
pure line or homozygote in dependance on the longer or shorter time which 
elapses between the divisions in the offspring. I recall the well-known fact 
of NILSSON-EHLE, who for a long time worked with a “pure line” and 
had suddenly to experience one day that he actually had to do with a 
“heterozygote”. 


UR 


2. 
In the analysis of the frequency curves, in the same sense as it has 
been repeatedly developped in these transactions I have in some instances 
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come across an appearance that will be further dealt with in this paragraph. 
It concerns namely the suddenly stopping latent either for ever or during 
a given time of one or more “properties” in the such a sense as I have 
always expressed in this treatise. The first instance of such a latency I 
met with in a Cofea Canephora. This instance is set down in the imme- 
diately following Curve III, and has reference to leaf-length. 

It is as one sees a complexity of measurements, viz: — from 13 to 
and with 15 c.m., that suddenly after the 9‘ branch-pair no longer 
manifests itself. This latency is maintained in twelve successive 
branch-pairs: after the 21“ branch-pair these vanished measurements 
reassert themselves in a very decided manner. 
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I cannot refrain from mentioning a still more remarkable case, also 
among the Canephora. This is represented in Curve IV also regarding 
leaf-length. 

After the 14 branch-pair we see that the measurements 5—II% c. m. 
disappear for good! And this indeed only after they have manifested 
themselves very strongly. They do not occur any more in the further 
development of the tree: they have become latent for good. The becoming 
latent of properties during the development of one and the same tree is 
again an indication of the manner in which we must interpret in my case 
of Coffea, but perhaps also in ordinary frequency-curves. Just as the indi- 
viduality of the “properties” which makes together a curve of frequency has 
been continually indicated throughout these treatises, so does this local 
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curve TV 


becoming latent indicate once more a certain independance of the properties. 
Opposed to this becoming latent is the fact that suddenly a local definite 
measurement may acquire great activity. If we but dwell on our last curve 
we see after the 7!" branch-pair a great development of the measurement 
I4—I5 c. m. while during the same period of time the measurement 
2I—22 c. m. is scarcely developed at all. Moreover examples of this 
phenomenon can be taken from all the curves given in these treatises. 
Also this individual local increase of one or more measurements points to 
a certain independance of these measurements, of these “‘properties’’. 

So we have to regard the whole curve of frequency as being prinei- 
pally a complexity of properties; the ordinary one-topped curve is also then 
the function of a more or less extensive number of factors of a definite 
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quality; these factors, these “qualities” are not indeed all activated to the 
same extent. It is very difficult to say how many properties are involved 
in such a curve, and I personally believe that it will never be recorded 
with precision, even by the help of the most intimate researches in here 
dity, and this by the fact that an intense affinity of factors, inseparable 
from each other, may be involved. How many properties are involved 
one cannot say. But if we subject the curves given by us to observation 
we shall indeed perceive remarkable manifestations. In our first treatise 
concerning Curve IV e.g. the different measurements which are effected 
in the course of the development of the tree, and which are consequently 
to be considered as independant properties, are those from 9, 15, 16, 18, 
IQ, 2I, c.m.; in curve I of the first treatise those of II, 12%, 15, 16, 17, 
18, 20, 22, 24 c.m.tc. tc. From these numbers we thus see that of the 
total number of measurements or classes of measurements, an exception- 
ally large number manifests itself as individual properties without our 
thereby knowing anything of eventual other properties. This is the 
reason why we have generally so to interpret the frequency curve that 
theoretically just so many properties compose it as we have set off mea- 
surements of classes on the abcis. Theoretically we must regard each of 
such class or such measurement as the representative of a factor. As a 
working hypothesis this comprehension of the substance of a frequency- 
curve may possibly have its value, and I will at the same time connect 
it with the further course of my researches respecting the coffee plant, 
there, where indeed we must dwell a moment on the signification of the 
half curves which I have principally found in my study of Canephora. 


§ 4. 

It is known that half-curves are somewhat general. How then do 
half-curves originate? In the material of my researches I came across 
them in Canephora; and indeed I came across them as well in the frequency 
curves that gave the number of capitella per leaf-axil. The coffee flowers 
are grouped in capitella of 4-5. In the leaf axils there are joined more 
of such capitella: 4 or 5 or 6. With all the other varieties of coffee the 
frequency curves of the number of capitella per leaf-axil gave the normal 
curve except with Canephora which in this respect gave us half-curves. 
Two types of these-curves are represented here in curve V. 


In the interpretation of how such half-curves occur we may make 
use of the demonstration which I have set forth in the former paragraph 
in which theoretically each class or measurement or number taken from 
the abcis represents an independant “property”. Herewith we must also 
observe the results that have become apparent in these two treatises 
regarding the individual behaviour of the properties which concern strong 
individual activity as well as individual latency. Curve V should then be 
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principally a normal curve with a top with 4: yet a very strong indivi- 
duallity of “property 5” becomes the cause that after the top with 4 the 
curve line no longer descends but continues to rise: through which a 
half-curve arises. 

We see this remarkably in Coffea Laurenti. In this variety of coffee 
I have never found complete normal curves for the number of capitulae 
per leaf-axil, nor yet correct half-curves, but always something intermediate 
between these two. This is exemplified in the here following curve VI. 

So we see here “property 6” very strongly developed so that the curve 
is intermediate between a normal curve and a half one. We can now 
imagine that, under definite circumstances which are favourable to “pro- 
perty 6”, these becomes so active that a half-curve arises. 


7 2 3 4 5 7 
number of capitelia per leaf.aril. z Sr 
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It is of course also possible that, on the grounds of our experience 
about the suddenly becoming latent of one or more properties, curve V 
originally represented a normal curve with the top in 5, but that “pro- 
perty 6” became latent. So it can be with curve VI in C. Zaurentii the 
“property 6” “becomes latent” after having previously given rise to a 
half-curve. Now I believe that this question is indeed experimentally to 
be established. With Cazephora I have only on a single occasion met 
with 6 capitulae per axil, so that thus “property 6” does not appear to 
be foreign to Canephora: so in the case of curve V the half-curve should 
arise through the becoming latent of “property 6”. 


8 
3 5- 

In connection with the ‚preceding paragraph I should to make finally 
some observations about a few correlative tables refering to the connection 
between the number of flowers per capitulum and the number of capitulae 
per axil. 
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number of flowers per capitulum. 


number of flowers per capitulum. 
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Therefore correlation is altogether out of the question. Concerning the 
decision of this question I refer to my former observations. For the sake 
of a more lucid standpoint towards the concept of correlation in general 
I had previously pointed out that it is important in this question to make 
a decisive conclusion with regard to the very marked difference in the very 
varied phenomena, phenomena which have nothing to do with each other, 
which nevertheless are comprised in the same notion of correlation. I then 
gave the consideration to give the classic term “correlation” solely to 
that phenomenon what was in all times considered as the greatest riddle, 
and as such has made the greatest impression and that has now disclosed 
itself as being a bond of the properties originated by these properties as 
being expressions of one and the same gene. Let us then give the term 
reciprocal relation of parts to the phenomenon of the relation of parts 
in general; what concerns the influence of external circumstances in so far 
as this influence is a conformable one for the parts concerned, to know a 
conformably good or a conformably bad influence, so that that influence 
is not so much an expression of a connection of parts as indeed of a 
reacting in the same way of the same circumstances: and to this 
phenomenon we might give the name of eongruence of properties. A large 
group of phenomena, to which e. g. the physiological, “Compensation” and 
many other reciprocal influences which to the present time have been 
reckoned as belonging in a restrieted sense to the sphere of the physiology 
of stimulation. These phenomena are of an energetic nature. I have pre- 
viously thoroughly explained the principles which lie at the foundation of 
these phenomena. It is impracticable in this place to once more explain 
the somewhat intricate phenomenon, so that I shall only refer to my trea- 
tise of last year concerning this matter!). This whole group of phenomena 
must be collected under one heading, for which I would wish to propose 
the term “coherence” of properties. 

So we must once more focus together the analyses of the “so called 
correlation’” concept in a general sense in a surveyable form, then we have, 


| Correlation; the properties are 
the expressions of one and 
the same gene. id 


Congruence; the different proper- 


Mutual influence ties reacting on external 
(= Wechselwirkung) influences in a conformable 
manner. 


Coherence; the properties stand in 
energetic mutual relation 
to each other. 


Buitenzorg (Java), April 1913. 


1) Uber den Reizbegriff und dessen Analyse. (Publications sur la Physiologie 
Végétale. Macdonald. Nimégue. 1912.) 
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Walter, H. E. Genetics: an introduction to the study of heredity. 12 mo. 
pp. XIV and 272. New York. Macmillan 1913. 


In twelve comparatively short chapters the author has written a 
delightful little book on the elements of genetics. It is not a treatise on 
the subject and was not so intended, it is hardly comprehensive enough 
to be used as a textbook, but it does give the layman a good clear idea 
of the principles of heredity in a style that is charming without being 
imaginative. In the preface it is asserted that a writer not engaged in 
investigating genetic problems holds some advantage over the seasoned 
expert in writing for the beginning student. One might be inclined to 
doubt this statement as a generality, but Dr. Walter leaves a good argu- 
ment in its support in this particular volume at least. ; 

After a short introduction the book deals successively with the physi- 
cal basis of heredity, variation, the inheritance of acquired characters, 
Mendelism including Johanssen’s work and sex-limited heredity, and 
eugenics. The author does not propose new theories, nor sit in judgment 
on old ones. He simply gives a very readable account of recent work in 
a way that will be acceptable to most biologists. Of course since many 
theories are under discussion in present day biology, anyone might think 
it proper to differ from the author on certain points, but perhaps the only 
fair criticisms should be directed against his sins of omission and his choice 
of illustrative material. The general consequences of a belief in the mutation 
theory, the genotype theory or the Mendelian theory are hardly touched 
although their discussion takes up a large part of the work. In other 
words the conception of heredity is rather one of parts than of a whole. 
Again, such a subject as gametic coupling would seem to deserve mention. 
On the whole, however, the author is to be congratulated on a work that 
is eminently sane though progressive. E. M. East. 


Drinkwater, H. Account of a family showing Minor-Brachydactyly. Journal 
of Genetics. February 1912. Vol.2. Noi. 6S. 21. 

Drinkwater beschreibt eine Familie mit einer besonderen Art von 
Kurzfingerigkeit, die er „Minorbrachydactyly‘‘ nennt. Während er früher 
(Proceedings of the Roy. of Edin. Vol. XXVIII, Part. I) die Brachydactylie 
als die Verschmelzung einer sehr kurzen 2. Phalange mit der 3. zu einem 
Stück geschildert hat, versteht er unter „Minorbrachydactyly‘“ gleichfalls 
die Verkürzung der 2. Phalange, die aber als selbständiges Knochenstück 
erhalten bleibt. Es handelt sich also, wie den beigefügten Photographien 
zu entnehmen ist, gewissermaßen um eine mildere Form der ausgesprochenen 
Brachydactylie: die Hände sind kürzer und breiter, die Finger plumper als 
normal, doch sehen die Hände, da kein Gelenk fehlt, den normalen ähn- 
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licher als den rein brachydactylen. An zahlreichen gut gelungenen Röntgen- 
bildern von Händen junger und erwachsener Individuen der Familie führt 
Drinkwater die Mißbildung auf drei Faktoren zurück: die Kürze der 
Körper der Mittelphalangen, den Mangel an basalen Epiphysen und die 
vorzeitige Verknöcherung der das Wachstum bedingenden Epiphysenknorpel. 
Bei einem extremen Typus betrifft die Bildungsanomalie alle vier Finger 
außer dem Daumen, bei cinem gemäßigteren ausschließlich den Zeige- und 
den Kleinfinger. Im Röntgenbild jugendlicher Individuen fehlen denn auch 
die Epiphysen der diesen Typen entsprechenden Mittelphalangen. Das 
Wesen der ‚„Minorbrachydactyly‘‘ erblickt der Autor somit in dem Fehlen 
der Epiphysen an der Basis der Mittelphalangen, ohne daß es jedoch wie 
bei der Brachydactylie zu einer Verschmelzung der 2. und 3. Phalange 
kommt. Die 2. Phalange des Mittelfingers ist bei beiden Formen der 
Kurzfingerigkeit relativ schwächer als die der übrigen Finger betroffen. 
Dagegen fehlt der zweiten Phalange des Daumens bei der ausgesprochenen 
Form die Epiphyse an der Basis, während sie bei der leichtern vorhanden 
ist. Bei jedem abnormen Individuum der minorbrachydactylen wie der 
brachydactylen Familie war die Anomalie stets an beiden Händen und 
Füßen symmetrisch ausgebildet. Mit der Kleinheit der Finger verband 
sich durchweg eine Kleinheit der Statur. Ähnlich wie bei der brachydac- 
tylen Familie blieben auch bei der minorbrachydactylen die abnormen 
Individuen hinter der normalen Körperlänge, die Männer 8, die Frauen 
43/, englische Zoll, zurück. Der Gesundheitszustand war bei den Abnormen 
beider Familien offenkundig besser als bei ihren normalen Verwandten. 
Von letzteren blieb ein auffallend hoher Prozentsatz unverheiratet. 

Der Stammbaum der minorbrachydactylen Familie umfaßt fünf 
Generationen. Drinkwater entnimmt ihm folgende Regeln: 

I. Die Vererbung der Anomalie ist ausgesprochen alternativ: wenn 
sie übertragen wird, wird sie stets in vollem Umfange, d.h. be- 
züglich beider Hände und beider Füße, übertragen. 

2. Sie geht dominant, d. h. sie wird nur von Abnormen vererbt, alle 
Denzendenten von Normalen sind normal. 

3. Bei der Kreuzung von Normal (rezessiv) und Abnorm (dominant) 
fanden sich 26 Normale: 2ı Abnormen, also ein Verhältnis, das 
dem erwarteten von 50:50 in befriedigender Weise nahe kommt, 
namentlich, wenn man berücksichtigt, daß die Individuen, über 
die Sicheres nicht zu erfahren war, bei der Berechnung ausgeschaltet 
wurden. Zudem ist die Abnormität in manchen Fällen, namentlich 
bei Kindern (am besten erkennt man sie an diesen bei Beugung 
der Finger) bei der Betrachtung schwer und sicher nur im Radio- 
gramm feststellbar. 

Auch aus diesem Grunde ist die auf eigene Erfahrung begründete 
Forderung des Autors, sich bei solchen Familienforschungen nur auf die 
persönliche Untersuchung zu verlassen, durchaus gerechtfertigt, wie ja 
auch Sommers kritische Betrachtung eines bisher allgemein verwerteten 
Falles von Sechsfingerigkeit zur Genüge dartut (vgl. Sommer: Klinik für 
psychische und nervöse Krankheiten VI. Band, S. 380). 

Hans Roemer-Illenau. 


Loeb, Jacques. The mechanistie conception of life. Biological essays. 
Chicago 3912. 227 S. 

Eine Sammlung von Aufsätzen und Reden älteren und neuen Datums, 

die, wie das Vorwort betont, zur gemeinverständlichen Darlegung der 
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Untersuchungen und Ideen des Autors abgefaßt sind. Sie fügen sich ge- 
schickt zu diesem Zweck zusammen; nur bei den Gegenständen, die Loeb 
am meisten beschäftigt haben, wie künstliche Parthenogenese und Tropismen, 
kommt es zu einigen Wiederholungen — nicht unerfreulichen im Ganzen, 
da der Verfasser den Tatsachen ständig neue Seiten abgewinnt und neue 
Verknüpfungen schafft. Im allgemeinen sind es dieselben Gegenstände, 
wie in den „Vorlesungen über die Dynamik der Lebenserscheinungen“ 
(Leipzig 1906), die behandelt werden. Aber neue Experimente und Be- 
trachtungsweisen sind hinzugefügt, und lebhafter und ausführlicher, wie 
wir es von ihm gewohnt sind, setzt er sich mit wissenschaftlichen Gegnern 
auseinander, so daß der Leser mit abweichenden Lehrmeinungen bekannt 
wird. Freilich, nüchterne unparteiische Abwägung darf niemand von einer 
derartigen Forschernatur erwarten, bedeutend auch durch die von seltenem 
Optimismus und festem Glauben an mechanistische Erklärbarkeit aller 
Lebenserscheinungen diktierte Kühnheit, mit der er es unternahm, die 
vitalsten der vitalen Vorgänge, Reizbarkeit und Entwicklungsanregung, mit 
den primitivsten Mitteln des Experimentators zu ergründen und sogar zu 
lenken, in einer Zeit, wo außer ihm wohl keiner an so einfache Zusammen- 
hänge gedacht hätte. 

Es ist nicht zu verwundern, wenn die großen erzielten Erfolge ihm 
selbst als Vorboten des nahen endgültigen Triumphs der mechanistischen 
Betrachtungsweise gegenüber allen Lebensproblemen, auch den psychischen, 
gelten, wie er es in dem ersten Essay unsres Buches, an den Hamburger 
Monistenkongreß gerichtet, in programmatischer Form ausspricht. Wer 
anders urteilt, kann hier immerhin die stärksten Argumente dieses Glaubens, 
und zugleich einen seiner erfolgreichsten Verfechter kennen lernen. 

Brüel-Halle. 


Plate, L. Vererbungslehre. Mit besonderer Berücksichtigung des Menschen, 
für Studierende, Arzte und Züchter. Leipzig 1913. 519 S. 


Als Band 2 der Handbücher der Abstammungslehre ercheint hier ein 
weiteres Buch, welches sich in eingehender Weise und auf breiter Basis mit 
der Vererbungslehre beschäftigt. Verf. gehört zu den nicht zahlreichen 
Forschern, welche aus der Zeit der rein theoretischen oder auf vergleichende 
Anschauung gegründeten Entwicklungsforschung in das moderne Lager der 
experimentellen Vererbungslehre übergetreten sind und auch auf diesem Ge- 
biete eigene, bedeutsame Untersuchungen ausgeführt haben. Man spürt das 
auf jeder Seite seines Buches. Die modernen exakten Ergebnisse sind in 
die Theorie hineingestellt und durch Hypothesen verflochten. Es ist nicht 
zu verkennen, daß diese Art und Weise der Darstellung die sonst hier und 
da etwas trockene Materie der experimentellen Daten in außerordentlicher 
Weise belebt. Ja ich möchte das Platesche Buch fast als das anziehendst 
geschriebene der modernen Vererbungsbücher bezeichnen. Damit folge ich 
allerdings ganz und gar nicht der Ansicht Plates selbst, welcher solchen 
Büchern, in denen diese theoretische Verknüpfung in den Hintergrund tritt, 
wie z. B. in dem Buche Baurs (vgl. sein Referat im Archiv f. Rass. u. 
Ges. Biol. I9II S. 500) einen Vorwurf daraus macht. Wir wollen uns im 
Gegenteil des außerordentlichen Wertes dieser Bücher, welche möglichst 
ausschließlich auf dem Boden sicher erarbeiteter experimenteller Daten auf- 
bauen, bewußt sein, besonders auf einem Gebiete, auf dem der Theorie ja 
gewiß nie zu wenig geboten wurde. Jedenfalls aber gehört diese theoretische 
Verknüpfung zu den Hauptcharaktern des hier zu besprechenden Buches 
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und damit sind Vorziige aber auch Nachteile desselben schon zu einem 
großen Teile gekennzeichnet. Zugleich ist diesem Buche aber damit auch 
schon der besondere Platz unter den übrigen modernen Vererbungsbüchern 
angewiesen, in denen, vielleicht mit Ausnahme des Häckerschen Buches 
überall die exakt experimentelle Behandlungsweise in den Vordergrund tritt. 

Als ein unbedingter Vorzug des Plateschen Buches hat besonders 
auch für den der Vererbungslehre noch Fernerstehenden die sehr übersicht- 
liche, bis ins einzelne gehende Gliederung zu gelten und vor allem die ein- 
gehende Beschreibung all der verschiedenen Begriffe, Benennungen und 
Einteilungen, welche die moderne Erblichkeitslehre mit sich gebracht hat. 
Denn der Hinzukommende braucht etwas Derartiges heute auf alle Fälle. 
Besonders erfreulich erschien Ref. das beispielsweise in dem Abschnitt über 
die Unterscheidung von Dominanz und Epistase, oder die unvollkommene 
Dominanz usw. 

Ein weiteres Charakteristikum, welches durch das ganze Buch hindurch- 
geht, ist die Behandlung der Gene oder Faktoren als etwas endgültig Ge- 
gebenes. Ja man hat sichtlich den Eindruck, als solle man sich die Gene 
durchaus als körperliche Partikelchen vorstellen, wenngleich gelegentlich 
darauf hingewiesen wird, daß das nicht bewiesen ist. Hier kann man nun 
zweierlei Ansicht sein, ob das zu empfehlen ist. Es ist sicherlich wohl gut, 
— und das gilt für die gesamte neuere Vererbungslehre ebenso wie für Plates 
Buch im speziellen — sich die Sachen so einfach wie möglich vorzustellen, 
und da kann man ja für typische Fälle gut die Faktoren wie bisher bei- 
behalten. Aber wenn man dann all die Hypothesen braucht, welche für 
gewöhnlich und auch in dem Plateschen Buche als etwas ziemlich Selbst- 
verständliches betrachtet werden, dann wird die Theorie gefährlich. Wie 
häufig finden wir schon Fälle, wo dieselbe Sachlage von zwei Autoren mit 
ganz verschiedenen Faktoren geklärt wird und wenn dann ein dritter heran- 
kommt, noch weitere Differenzen entstehen — Beispiele dafür findet jeder, 
der darauf achtet, in dem Plateschen Buch eine ganze Reihe. Geht das 
so weiter, wird die Vererbungswissenschaft aus einer exakten experimentellen 
aber wieder mehr und mehr zu einer theoretischen. Und es liegt natur- 
gemäß gerade bei der Plateschen Darstellungsweise die Gefahr nahe, auf 
diesem Wege etwas weit zu gehen. 

Ganz besonders gefahrvoll wird das aber dann, wenn die an experi- 
mentellen Untersuchungen gewonnenen Daten auf das menschliche Ver- 
erbungsgebiet ohne Experimente übergeführt werden und Plate widmet ja 
gerade diesen Fällen ein besonderes über 100 Seiten starkes Kapitel. Man 
denke sich, wir rechnen heute schon bei unseren Experimenten mit Dominanz 
(unvollkommener und vollkommener), Epistase, polygenen Merkmalseinheiten 
(gleichsinnigen und ungleichsinnigen), Verkoppelung, Konditionalfaktoren, 
Erregungsfaktoren, Transmutatoren, Hemmungsfaktoren usw. usw. bei Ex- 
perimenten, bei welchen wir das Elternmaterial rein vor uns haben und 
beliebige Kombinationen ausführen können; müssen wir uns da nicht fragen, 
ob es geboten ist, ein solches kompliziertes System schon heute auf mensch- 
liche Fälle hinüberzunehmen? Es ist doch ganz ohne Zweifel, daß sich hier 
das Tatsachenmaterial in vielen Fällen auf ganz verschiedene Weise deuten 
läßt. Und dann sehe ich auch hier den Vorteil solcher Deutung nicht mehr 
ein. Ob man sagt, das charakteristische Gen für Diabetes mellitus ist wohl 
als cin Hemmungsfaktor anzusehen, welcher die Verbrennung des Zuckers, 
welche im normalen Zustand erfolgt, verhindert, oder ob ich einfach sage, 
die Verbrennung des Zuckers wird bei der Krankheit verhindert. Wir 
haben uns ja hier die Gene noch gar nicht herausarbeiten können und es 
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ist ebenso wahrscheinlich, daß es sich hier um ein polygenes Merkmal, um ein 
verkoppeltes oder um überhaupt etwas anderes handelt. Wir wissen darüber 
eben noch nichts und Theoretisieren führt hier einstweilen auch nicht weiter. 

Dann aber möchte ich ein weiteres Beispiel anführen, welches Plate 
zitiert, um noch eine andere Einschränkung zu begründen. Wenn in einer 
Familie oder einer Anzahl Familien eine Krankheit in der Hälfte der Fälle 
auftritt, in der anderen Hälfte nicht, so ist man bei einigermaßen größerem 
Material schnell mit der Erklärung da: Hier liegt eine Kreuzung von RR.DR 
vor, infolgedessen ergibt sich das Verhältnis 50:50 und damit ist die 
Mendelsche Spaltung erwiesen. Das Platesche Beispiel, von welchem 
hier die Rede sein soll (S. 355), Diabetes insipidus, gibt aber nun auch Kranke 
zu Gesunden im Verhältnis von ca. 50:50, dennoch aber haben hier die Ge- 
sunden stets gesunde, die Kranken stets kranke Nachkommenschaft. Wie 
soll man sich aber dies mit der Mendelschen Regel erklären? Welche 
Hilfshypothese wird da herangezogen ? 

Bei soviel Schwierigkeiten möchte man wohl bei der Lektüre gerade 
der auf die menschlichen Fälle sich beziehenden Kapitel des Plateschen 
Buches nicht selten sagen: Festina lente. Es wird eine zu schnelle und 
allgemeine Übertragung der noch so ungeklärten komplizierten Verhältnisse 
auf die menschliche Vererbung gar zu leicht die Mendelei bei der derselben 
noch ferner stehenden Ärzteschaft im Ansehen schmälern. 

Hier und da hat Plate wohl auch bei der menschlichen Vererbung 
dem Wunsche, die Daten der menschlichen kranken oder gesunden Kon- 
stitution auf Vererbungsverhältnisse zurückzuführen, zuviel nachgegeben. 
Auf S. 24 warnt Verf. zwar selbst davor, heterogene Fälle zusammen- 
zuwerfen und dann falsche Schlüsse zu ziehen und das ist sicher nirgends 
mehr am Platze, als auf diesem wichtigen, aber so unsicheren Gebiet. 
Dennoch aber wird hier sowohl wie auch später Langlebigkeit des Menschen 
auf Grund statistischer Vergleiche zwischen Vater und Sohn bzw. Mutter 
und Tochter usw. (im Gefolge von Pearson und Ploetz) als erblich be- 
zeichnet. Was steckt aber einmal unter Langlebigkeit für vielerlei Hetero- 
genes, und dann liegt nicht die geringste Veranlassung vor, etwa für 
Langlebigkeit ein besonderes Gen anzunehmen; wir können ja hier ohne 
Zweifel Modifikationswerte als ausschlaggebend heranziehen. Wir können 
an die Wirkungen des elterlichen Soma auf die Keimzellen, im Sinne 
günstiger Modifikation denken. Wir können aber auch annehmen, daß die 
Gesamtheit aller inneren Bedingungen oder auch einige derselben im 
Organismus zusammenwirken, die Langlebigkeit hervorzubringen, die wir 
doch deshalb nicht auf ein einzelnes Gen zurückzuführen brauchen. Aber 
gerade hier heißt es doch aufs strengste scheiden. Zudem spricht Ploetz 
in seiner diesbezüglichen Arbeit auch nur von vorläufigen Resultaten, nicht 
endgültigen Ergebnissen, wie es nach Plate scheinen könnte. 

Im Anschlusse daran möchte Ref. sodann noch in Frage stellen, ob die 
Erbfaktoren so ohne weiteres unter die Klebsschen inneren Bedingungen 
fallen. Ref. hat bisher die Erbfaktoren immer mehr mit den seiner Ansicht 
nach keineswegs überflüssigen Potenzen in Parallele gestellt. „Der Klebssche 
Begriff der Potenz scheint mir hingegen überflüssig zu sein, denn daß eine 
Pflanze mit roten Blüten die Fähigkeit hat, einen roten Farbstoff zu bilden, 
ist selbstverstandlich‘‘, sagt Plate. Das wohl. Aber es kann auch eine 
weiße Blüte die Potenz oder den Faktor haben, roten Farbstoff zu bilden, 
nur aber durch innere Bedingungen, welche in Beziehung zu äußeren stehen, 
an der Ausbildung gehindert werden, dann wäre die Potenz schon nicht 
mehr so selbstverständlich. 
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So wäre es möglich noch mancherlei anzuführen, worin die Auf- 
fassungen von Verf. und Ref. auseinandergehen. Es soll davon aber hier 
abgestanden werden. Zur allgemeinen Orientierung sei nur noch auf einige 
Einzelheiten hingewiesen. 

Einmal müssen wir bei der Lektüre des Buches daran denken, daß 
Verf. nicht völlig der Presence- und Absence-Hypothese huldigt, sondern 
statt dessen, wie früher seine Grundfaktor-Supplementtheorie heranzieht, 
was allerdings im allgemeinen das Verständnis nicht beeinflußt. Weiter 
sei besonders der eigenen Theorien der gynephoren Vererbung bei Blutern, 
Farbenblinden usw. gedacht. Schließlich sei an die Auffassungen des Vert.s 
in der Frage von Selektion und Vererbung erworbener Eigenschaften 
erinnert, von denen Ref. die erstere in gewisser Weise fortentwickelt gegen 
früher erscheint. 

Etwas mehr Äußerliches möchte Ref. aber zum Schluß den Verf. noch 
bitten, nämlich für die nächste Auflage seine Literaturliste etwas mehr 
durchzuarbeiten. Aus verschiedenem das eine Beispiel. Sobald überhaupt 
in einem Vererbungsbuche, wie das ja derzeit üblich, für Ref. aber aus 
hier nicht auseinanderzusetzenden Gründen keineswegs selbstverständlich ist, 
über Pfropfbastarde gehandelt wird, so stehen da doch wohl die Arbeiten 
Winklers obenan. Von Winkler ist aber im Literaturverzeichnis über- 
haupt nichts zu finden! E. Lehmann. 


East, E. M. and Hayes, H. K. Heterozygosis in Evolution and in Plant 
Breeding. U.S. Dept of Agric. Bur. of Plant Ind.. Bull. 243. Washington 
IgI2. 58 Seiten und 8 Tafeln. 


Die Verfasser machten umfassende Isolierungs- und Kreuzungsversuche 
mit Zea Mays (die bekanntlich eine typisch allogame Pflanze ist) und 
konstatierten dabei, daß (künstliche) Selbstbefruchtung stets von einer Ab- 
nahme der vegetativen Kraft begleitet wurde, während umgekehrt Kreuz- 
befruchtung zwischen Pflanzen, die von geselbsteten Eltern herstammten, 
eine Steigerung der Wachstumsenergie mitfiihrte. Da die Nachkommen der 
geselbsteten Pflanzen zugleich mehr oder weniger große morphologische 
Unterschiede darboten, und da die Abnahme der vegetativen Energie nach 
wiederholter Selbstbefruchtung immer kleiner wurde, glauben die Verfasser, 
daß die Abschwächung von der durch die ‘Selbstbefruchtung bedingten 
Einschränkung der Heterozygotie verursacht wurde. Sie fanden diese An- 
sicht durch Versuche mit typisch autogamen Arten und Varietäten von 
Nicotiana bestätigt, indem Kreuzung dort in vielen Fällen beträchtlich 
kräftigere Pflanzen als die Eltern ergab. Die weiteren Konsequenzen der 
Resultate werden kurz besprochen. Kajanus. 


Rosen, F. Die Entstehung elementarer Arten aus Hybridisation ohne 
Mendelsche Spaltung. Beiträge zur Pflanzenzucht 3 1913. S. 89. 


Schon früher hat der Verfasser über seine Kreuzungsversuche mit 
Erophila verna berichtet. Es hat sich damals herausgestellt, daß während 
F, sich intermediär und einförmig zeigte, war F, in hohem Grade heterogen 
und gab unter roo Pflanzen kaum eine die einer anderen glich. Die Unter- 
suchungen brachten ferner das höchst auffallende Resultat, daß jede F.- 
Pflanze in F, eine konstante einformige Nachkommenschaft gab. 

Verfasser hat daraus geschlossen, daß die Zrop/ula-Bastarde dem 
Mendelschen Spaltungsgesetz nicht folgen und nimmt ferner an, daß das 
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große Formenreichtum der Zrophila verna durch Kreuzung und folgendes 
Konstantbleiben der F,-Pflanzen zu erklären ist. 


Es ist schon früher gegen die Versuche des Verfassers der Einwand 
gemacht worden, daß die F,-Pflanzen in viel zu geringer Anzahl gezüchtet 
worden sind, um eine Spaltung sicher auszuschließen. 

In den neuen Versuchen sind von jeder F,-Pflanze durchschnittlich 
ungefähr 30 F,-Individuen gezüchtet worden. Es ist höchst interessant, 
daß hier unter ca. 2000 F,-Pflanzen in keinem Falle Spaltung beobachtet 
worden ist. Dies macht es wohl wahrscheinlich, daß hier etwas von den 
gewöhnlichen Spaltungen Abweichendes vorliegt. Um ganz sicher zu gehen, 
wird es wohl aber notwendig sein, noch größere Kulturen anzustellen. Es 
wäre zu erwünschen, daß von einigen wenigen dieser F,-Pflanzen eine F;- 
Generation in so vielen Individuen gezüchtet werden konnte, wie es über- 
haupt reife Samen an den F,-Pflanzen geben. In anderer Weise wird es 
nicht möglich sein, hier einen endgültigen Beweis zu bringen und Zweifler 
zu überzeugen. Die Zrophila-Bastarde gehören vorläufig unstreitig zu den 
interessantesten Objekten, die jetzt in Arbeit sind, und es ist zu hoffen, 
daß recht bald Kulturen in noch größerem Maßstab ausgeführt werden. 

Hagem (Bergen-Norwegen). 


Trow, A. H. Forms of reduplication primary and secondary. Journal of 
Genetics 2, S. 313. 

Verfasser diskutiert eine Reihe komplizierter Falle bei der abweichenden 
Faktorengruppierung, die als Koppelung und AbstoBung schon gut bekannt 
worden sind. Zuerst wird gezeigt, daB, wenn unter drei Faktoren, A—B—C, 
zwischen A und B Koppelung als n:ı:ı:n und zwischen A und C 
Koppelung als m:1:1:m vorkommt, dann muß zwischen B und C 
Koppelung als nm+ı:n+m:m-+n:ı+ mn stattfinden. Diese letzte 
Koppelung, die also von einer besonderen Art ist — als p:q:q:p — wird 
als sekundäre Koppelung im Gegensatz zu der anderen primären aufgestellt. 
Auch wenn die Gametenbildung für A und B und A und C nach dem 
Schema I:n:n resp. I:m:m:I vorgeht, muß sie für B und C nach dem 
Schema 1+mn:n+m:n+m:nm-+1 stattfindn. Da nun m und n 
1 + mn 
m-+ n 
für B—C ist folglich eine Koppelung. Also: Sowohl bei primärer Ab- 
stoßung wie bei primärer Koppelung zwischen A—B und A—C muß die 
Faktorengruppierung B—C eine Koppelung sein. 

Kommt bei der Gametenbildung für A—B eine Koppelung alsn: ı:ı:n 
und für A—C eine AbstoBung als 1:m:m:1 vor, dann ist die Gruppierung 
B—C eine sekundäre Abstoßung. 

Nicht nur für sekundäre sondern auch für die primären Faktoren- 
gruppierungen wird das komplizierte Verhältnis p:q:q:p als möglich 
erwähnt. 

Geht für A—B die Gruppierung als p:q:q:p und für A—C dieselbe 
als r:s:s:r vor, dann folgt für B—C die Gruppierung 

pr+qgs:ps+ qr:ps+ qr: pr+qs. 

Die theoretische Auseinandersetzung der z. T. komplizierten Verhältnisse 
ist interessant und muß berücksichtigt werden bei allen Kreuzungsversuchen, 
die abweichende Zahlenverhialtnisse geben. Hagem (Bergen-Norwegen). 


beide größer als ı sind, wird > ı sein und die Faktorengruppierung 
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Collins, G. N. Gametie coupling as a cause of correlations. The American 
Naturalist 46, S. 560. 
Verfasser kritisiert die gewöhnliche Annahme, daß die abweichende 
Faktorengruppierung bei Abstoßungs- und Koppelungsbildungen nur nach 
der von Bateson aufgestellten Reihe 
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vorgehen kann. Das bis jetzt vorliegende Material wird kritisch untersucht, 
und mit Hilfe der Yuleschen ,,Coefficient of association‘ wird gezeigt, daß 
die gefundene Übereinstimmung mit diesen Zahlen von keiner entscheiden- 
den Bedeutung ist. Schon ist ja von Baur Koppelung nach dem Schema 
6:1:1:6 gefunden, was sich in der obigen Reihe nicht einfügen läßt. In 
der Tat können mehrere Kreuzungsversuche, die in der Batesonschen 
Reihe eingefügt worden sind, ebenso gut auf anderen dazwischenliegenden 


Zahlenverhältnissen beruhen. — Versuche des Verfassers mit Mais zeigen, 
daß Korrelationen zwischen Faktoren in einigen Fällen nach der Bildung 
der Gameten bestimmt werden. Hagem (Bergen-Norwegen). 


Neilson, J. Species hybrids of Digitalis. Journal of Genetics 2, S. 71. 
Verfasser hat Kreuzungen ausgeführt zwischen Digitalis purpurea und 
D. grandiflora und die F,-Generation eingehend untersucht. Die beiden 
reziproken Kreuzungen sind gut gelungen. Die Hybriden sind in der 
Hauptsache intermediär, jedoch in mehreren Eigenschaften mit Annäherung 
an der betreffenden Mutterpflanze. Charaktere, die intermediär zur Aus- 
bildung kommen, sind z. B. Größe der Pflanzen, Form der Blüten und 
Form der Laubblätter, Größe der Epidermiszellen u. a. Eigenschaften, die 
nur bei dem einen Elter vorhanden sind, kommen bei den Hybriden in 
abgeschwächtem Grade vor. Dies ist z. B. mit den stark roten Zeichnungen 
an den Blüten und mit den roten Flecken der Antheren der Fall. Nur 
wenige Charaktere sind rein dominierend. Es sind dies besonders die Dicke 
der Laubblätter und das Vorkommen der roten Flecken an den Antheren. 
Hagem (Bergen-Norwegen). 


Heribert-Nilsson, N. Ärftlighetsförsök med blomfärgen hos Anagallis arvensis. 
Botaniska Notiser 1912. S. 220. 


Verfasser hat von A. arvensis eine abweichende Form mit hell rosaroten 
Blüten untersucht. Die betreffende Form trat in 1909 in wenigen (ca. 20) 
Individuen in einem Rübenfelde in Schonen auf. Bei Selbstbestäubung 
gaben die Pflanzen konstant rosablühende Nachkommen. Kreuzung mit 
der gewöhnlichen mennigrotblühenden Hauptform gab in F, nur mennig- 
rote Blüten, in F, dagegen Spaltung in 178 rote und 65 rosa Individuen, 
was mit der Annahme einer monohybriden Spaltung gut übereinstimmt. 
Von den roten F,-Pflanzen gaben einige konstant rote Nachkommen, andere 
dagegen wieder Spaltung in rote und rosa. 

Die Entstehung der neuen Form ist entweder als spontane Verlust- 
mutation zu erklären, oder sie rührt von Neukombination verschiedener 
Faktoren für Blütenfarbe bei einer zufälligen Kreuzung genetisch ver- 
schiedener Individuen. Hagem (Bergen-Norwegen). 
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Whitney, David D. Reinvigoration produced by cross fertilization in Hydatina 
senta. Journ. Exp. Zool. 12 1912. 

Der Verfasser untersuchte bei Aydatina senta, einem Rädertier, den 
Einfluß der Inzucht und der Auffrischung von durch Inzucht geschwächten 
reinen Linien durch Kreuzung verschiedener Linien. //ydatina pflanzt sich 
geschlechtlich oder parthenogenetisch fort. Es läßt sich infolgedessen ver- 
gleichen: ı. Inzucht mittels Parthenogenese innerhalb einer reinen Linie, 
2. Wirkung geschlechtlicher Fortpflanzung innerhalb der parthenogenetisch 
gezüchteten Linie, 3. Wirkung der Kreuzung zweier solcher Linien. Dabei 
zeigte sich, „that a great amount of rejuvenescence occurs, when two weak 
races are crossbred and that only a small amount of rejuvenescence takes 
place when each weak race is inbred with itsell“. 

Parthenogenetische Inzucht führte in einem Fall (Rasse B) in der 
384. Generation zum Tod, während eine Schwesterlinie noch in der 
503. Generation bestand, „but is in a very exhausted condition“. Als 
Kriterium für den Grad der Erschöpfung diente das Maß der partheno- 
genetischen Vermehrung. In jener Rasse B lieferte zuletzt nur noch ein 
einziges unter 60 isolierten Weibchen wenige — nämlich zwei — Nach- 
kommen. Von den übrigen 59 29 starben 39 vor der Geschlechtsreife ab, 
20 besaßen normale Lebensdauer und bildeten Eier in den Ovarien, legten 
sie jedoch nicht ab. 

Dagegen waren bei einer andern, erst wenige Generationen unter In- 
zucht entwickelte Rasse (D) unter 60 isolierten 22 59 vermehrungsfähig 
mit mittlerer Nachkommenzahl von 13,2 pro Weibchen und nur ein vor 
der Reife absterbendes 2. Die Genauigkeit der Resultate scheint dem Ref. 
allerdings beeinträchtigt durch manche der Ursache nach offenbar unerklärte 
Schwankungen. So waren die mittleren Nachkommenzahlen in 4 aufein- 
anderfolgenden Generationen (303.—306.) der gleichen Linie: 3,5; 6,4; 9,6; 
8,0. Die Schwankungen bei andern Linien gingen in der gleichen Zeit- 
spanne kaum parallel. Die Erschöpfung der Rasse wird kaum vermindert, 
wenn geschlechtliche Vermehrung innerhalb der Rasse einsetzt. Anders 
aber, wenn zur geschlechtlichen Vermischung Tiere zweier verschiedener, 
geschwächter Rassen verwendet werden. Die auf diese Weise durch Kreuzung 
erzielten Individuen — 9 — liefern Nachkommen wiederum auf partheno- 
genetischem Wege, deren Zahl so hoch ist wie bei einer Rasse, wo Inzucht 
eben erst begonnen hat. Beispiel: Rasse A brachte nach mehrmaliger 
geschlechtlicher Fortpflanzung, wobei jedoch nur Individuen des eigenen 
Rassenbestandes gepaart wurden, also Inzucht getrieben worden war, 
4,1 Nachkommen (parthenogenetisch) pro Muttertier hervor, Rasse B sogar 
nur 3,1. Bei Kreuzung der Rasse A und B aber stieg diese Zahl auf 7,3, 
zahlreichere Nachkommen lieferte auch keine noch nicht durch Inzucht 
erschöpfte Rasse in einem Falle 7.23 Nachkommen pro Muttertier. 

(Es muß auch hier beigefügt werden, daß der Effekt der Kreuzung 
nicht immer so deutlich, sondern großen Schwankungen unterworfen ist. 
Die mittlere Nachkommenzahl variierte bei einer Versuchsreihe zwischen 
ı und ıo, bei den Inzuchtkontrollen zwischen o und 7. D. Ref.) 

Baltzer. 


Schindler, B. Über den Farbenwechsel der Oseillarien. Zeitschr. f. Botanik 5 
1913 S. 497—585. 

In seiner Einführung in die experimentelle Vererbungslehre 1911 sprach 

Baur die Forderung aus, die Versuche Gaidukows über die komplementäre 
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chromatische Adaptation und ihre Erblichkeit einer Revision zu unterziehen. 
Eine solche liegt in der Arbeit Schindlers vor, der eine vorläufige Mit- 
teilung in dem Ber. d.d. bot. Ges. (XXX 1912 S. 314—320) von W. Magnus 
und B. Schindler: Uber den Einfluß der Nährsalze auf die Färbung der 
Oscillarien voraufgegangen ist. 

Die Engelmannsche Theorie der komplementären chromatischen 
Adaptation fußt auf Beobachtungen, die 1883 in der Bot. Zeitung unter 
dem Titel: Farbe und Assimilation veröffentlicht sind. Engelmann fand, 
daß bei grünen Pflanzen, bei gelbbraunen Diatomeen, bei blaugrünen und 
roten Algen die Maxima der Assimilation mit den Absorptionsbanden der 
extrahierten Farbstoffe zusammenfallen und folgerte daraus, daß die zur 
Eigenfarbe komplementären Lichtarten die für die Assimilation günstigsten 
sind. Daraufhin erklärt Engelmann die Verteilung der grünen, braunen 
und roten Meeresalgen auf die verschiedenen Tiefen als eine Anpassung an 
das den Algen jeweils zur Verfügung stehende Licht. Während den oberen 
Schichten fast das vclle Licht zukommt, ist das in die Tiefe dringende nur 
noch arm an roten Strahlen, daher die Rhodophyceen die Hauptbewohner 
der größeren Tiefen sind. Stahl übertrug diese Theorie auf die Chlorophyll- 

-färbung überhaupt. 

I902—03 übernahm es. Gaidukow (Arch. f. Anat. u. Phys. 1902 
S. 333—335 und Ber. d. d. bot. Ges. 21. 1903. S. 484—492), den experi- 

- mentellen Nachweis für die Richtigkeit der Engelmannschen Theorie zu 
erbringen. Kulturen von Oscillaria sancta wurden bzw. rotem, gelbem, 
grünem und blauem Licht ausgesetzt; nach wenigen Wochen zeigten viele 
dieser Kulturen eine in komplementärem Sinne abgeänderte Färbung (bzw. 
grün, blaugriin, rot oder braungelb); andere waren unverändert geblieben, 
alle waren nach dieser Zeit noch gesund und beweglich. Gaidukow nannte 
die Erscheinung komplementäre chromatische Adaptation und bezeichnete 
sie als „eine vitale in bezug auf Assimilation vorteilhafte Veränderung der 
Färbung, eine physiologische Anpassung‘. 

Die Versuche wurden längere Zeit fortgesetzt, und in der 2. Mitteilung 
berichtet Engelmann, daß sich die „durch Wochen und Monate lang 
dauernde Einwirkung von farbigem Licht erzeugte komplementäre Farb- 
änderung erhielt, auch wenn die Pflanzen nachträglich in weißem Tages- 
licht weiter kultiviert wurden“. Die Bedeutung dieser Behauptung kenn- 
zeichnen die Worte Engelmanns, nach denen diese Versuche „genügen, 
um zu beweisen, daß künstlich erworbene Eigenschaften und Fähigkeiten 
sich vererben können‘. 

Greifen wir die an dieser Stelle vor allem interessierenden Fragen 
heraus, so handelt es sich bei den Engelmann-Gaidukowschen Ver- 
suchen um folgende Probleme: 


I. Die Farbe der Algen ist komplementär zu der Farbe des ihnen für 
die Assimilation zur Verfügung stehenden Lichtes. 

2. Die jeweilige Farbe der Algen ist zweckentsprechend, weil sie ein 
Maximum der Assimilation ermöglicht. Die Pflanze paßt sich — durch 
Umfärbung — dem ihr gebotenen Licht direkt an. 


3. Die so unter dem Einfluß der Außenfaktoren erworbene Eigenschaft 
ist erblich. 

In der Literatur finden sich nun im folgenden eine Reihe anderer 
Erklärungen für die Gaidukowschen Beobachtungen (Zusammenstellung 
bei Schindler). Schindler hat im Anschluß an diese Äußerungen die 
Farbänderungen an drei Osci/larien: Phormidium autumnale, Oscillatoria formosa 
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und Oscıllaria limosa einer eingehenden systematischen Prüfung unterzogen 
und ist zu interessanten Resultaten gekommen. 

Zur Methode sei bemerkt, daß die Algen auf Agar oder Gipsplättchen 
mit variierenden Nährlösungen und in variierender Beleuchtung kultiviert 
wurden. Verf. arbeitete mit Speziesreinkulturen. Eine absolute, von Bak- 
terien freie Reinkultur zu erzielen, ist Verf. nicht gelungen; doch blieben 
die Kulturen im Lauf der zwei Beobachtungsjahre morphologisch und 
physiologisch unverändert, rein von andern Algen und Pilzen!). 

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit seien im Anschluß an die drei 
oben aufgestellten Hauptsätze der Engelmann-Gaidukowschen Theorie 
zusammengefabt : 

ad x. Die Kulturen in gelbrotem und grünem Licht verhielten sich 
wie die in natürlichem Licht, mit der Einschränkung, daß in monochroma- 
tischem Licht mit Abnahme der Wellenlänge sich die Entwicklung sowohl, 
wie der Farbwechsel verlangsamt. Bei Kulturen in blauem Licht war die 
Entwicklungshemmung sehr stark, der Farbwechsel blieb aus. [NB. Diese 
letzte Beobachtung widerspricht den Angaben Gaidukows.] Der Farb- 


umschlag ist nur quantitativ, nicht qualitativ verschieden. — Dies geht 
auch aus den Angaben Gaidukows selbst hervor, dessen Farbänderungen 
nur eine bestimmte Farbskala, eben violett-grün-gelb, betreffen. — Die Er- 


klärung dieser Tatsachen liegt darin, daß mit abnehmender Wellenlänge 
die Energie des Lichtes abnimmt, wodurch die Assimilation und damit die 
Entwicklung überhaupt verlangsamt wird. 

ad 2. Bei Verwendung von Bogenlicht trat die komplementäre chroma- 
tische Adaptation nicht ein. Dagegen beobachtete Verf. eine Gelbfärbung 
in dem zwecks Farbvergleichs verdunkelten Teil der Kulturen. Die Ursache 
dieses Verhaltens ist eine Abwanderung der noch nicht umgefärbten, stärker 
heliotaktischen grünen Fäden nach dem Licht. Diese Tatsache erklärt wohl 
auch die Gaidukowsche Grünfärbung von gelbbraunen Algen im roten 
Teil des Spektrums, wo das Maximum der Lichtenergie liegt, die auch von 
Dangeard bestätigt wurde. 

ad 3. Die Farbänderung ist nicht erblich: auf frischen Nähr- 
boden übertragen, nehmen die gelben Fäden ihre normale Farbe wieder an. 
Dieser direkte Widerspruch gegen die Angaben Gaidukows ist wohl nur 
dadurch zu erklären, daß dieser nicht mit Reinkulturen gearbeitet, daher 
wohl unbewußt Selektion aus Populationen betrieben hat. Die Beob- 
achtungen des Verf. finden eine Bestätigung in der zwischen den beiden 
Arbeiten erschienenen Abhandlung von K. Boresch: Die Färbung der 
Cyanophyceen und Chlorophyceen in ihrer Abhängigkeit vom Stickstoff- 
gehalt des Substrats (Jahrb. f. wiss. Bot. 52, 1913. S. 145— 185). Auch nach 
Boresch kann man durch Überimpfen verfärbter Algen auf frisches Substrat 
jederzeit die Ausgangsfarbe wieder erreichen. Doch ist nach Boresch die 
Regeneration des Chlorophylls von der Gegenwart von Sauerstoff abhängig. 

Wenn nun also die Farbe des einwirkenden Lichtes nicht die Ursache 
des Farbwechse!s war, so mußte eine andere Ursache gesucht werden. Das 
Resultat dieser Untersuchungen war — wiederum in Übereinstimmung mit 
den Ergebnissen von Boresch —, daß der Farbwechsel in erster 
Linie eine Funktion des Nährbodens und speziell seines Stick- 
stoffgehaltes ist, erst in zweiter Linie eine Funktion der Lichtintensität. 
Der Farbumschlag tritt um so später ein, 


1) Seither hat Pringsheim (Beitr. Biol. d. Pfl. 12. 1913 S. 49—108) über 
gelungene Versuche, Cyanophyceen in Reinkultur zu gewinnen, berichtet. 
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a) je höher die Konzentration, 

b) je größer die Menge der N-haltigen Nährsalze, 

c) je geringer die Lichtintensität und damit je langsamer die Ent- 

wicklung ist, 

d. h. die Umfärbung der schwarzgrünen und blaugrünen Fäden nach gelb- 
braun und gelb ist eine Folge der Erschöpfung des Substrates. Daher wird 
der ursprüngliche Farbstoff regeneriert beim Überimpfen auf frischen Nähr- 
boden oder bei Zusatz neuer Nährlösung, und die Verfärbung wird ver- 
langsamt bei Verdunkelung der Kulturen (vgl. hierzu Punkt 1). 

Durch diese Versuche ist in eindeutiger Weise wiederum eines der 
Argumente für die „Vererbung erworbener Eigenschaften‘ widerlegt worden. 

Gegen die Theorie der komplementären chromatischen Adaptation als 
einer zweckmäßigen Anpassung zur Erhöhung der Assimilation wendet sich 
die letzte theoretische Erörterung des Verf., die schon in der vorläufigen 
Mitteilung besonders betont ist. Nach Magnus und Schindler liegt die 
ökologische Bedeutung des Farbwechsels nicht in einer möglichst großen 
Steigerung, sondern im Gegenteil in einer Herabsetzung der Assimilation. 
Würde nach Erschöpfung des Nährsubstrats und daraus folgender Sistierung 
des Wachstums die Assimilation ungeschwächt fortdauern, so würde durch 
Anhäufung von Kohlehydraten das physiologische Gleichgewicht der Zelle 
gestört werden. 

Der Chemismus des Farbenwechsels beruht auf einer allmählichen Rück- 
bildung des Chlorophylls und völligem Verschwinden des Phykocyans, während 
das Carotin stets erhalten bleibt. Elisabeth Schiemann. 


Jennings, H. S., and Lashly, K. J. Biparental Inheritance and the Question 
of Sexuality in Paramecium. Journ. of Exper. Zoology 14 S. 393—460. 
In dieser gemeinsamen Arbeit untersuchen die Autoren, ob durch den 
Sexualakt bei Paramecium sich nachweisen läßt, daß die beiden konjugieren- 
den Tiere wechselseitig ihre Eigenschaften, seien sie physiologisch oder 
morphologisch, austauschen und auf die Abkömmlinge eines jeden Tieres 
vererben. Es ist in der Literatur mitunter angedeutet worden, daß die 
beiden konjugierenden Tiere vielleicht männlich oder weiblich sein könnten 
und so die Konjugation darin bestände, daß ein Tier mit männlicher 
Tendenz, ein anderes Tier mit weiblicher Tendenz sich aneinanderlegten 
und nach erfolgter Konjugation Tiere weiblicher oder Tiere männlicher 
Natur entständen. Gestützt war dieser Gedankengang scheinbar dadurch, 
daß kleinere und größere Tiere sich in den beobachteten Kulturen befanden, 
und daß nach erfolgter Konjugation häufig Tiere auftraten, die sich gar 
nicht mehr teilten, und andere, die sich sehr oft, oder sehr wenig teilten. 
Die kleineren Tiere wurden in Analogie mit andern Infusorien als Männchen 
angesehen, die größeren als Weibchen. Die sich gar nicht mehr teilenden 
Tiere sollten dann die mehr sterilen Männchen bedeuten, während die sich 
teilenden Individuen als Weibchen anzusehen waren. 

Jennings und Lashly untersuchen nun durch rechnerische und 
experimentelle Methoden die Richtigkeit oder Unrichtigkeit dieser An- 
nahme. Jennings verfolgt expcrimentell das Schicksal exkonjugierter 
Tiere in Einzelkulturen und kann folgende Tatsache mit großer Wahr- 
scheinlichkeit behaupten. Die Schicksale zweier exkonjugierter Tiere in 
ihrer Nachkommenschaft verlaufen ähnlich. Der Teilungsrhythmus, die 
Widerstandskraft und die Größenbeziehungen sind in den beiden Ab- 
stammungsreihen fast gleich. Durch den Austausch der Mikronuclei ist 
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eine Beeinflussung entstanden, die sich in der Nachkommenschaft durch 
ein Ähnlichwerden der Abkömmlinge ausdrückt. Da alle diese Tiere (wild 
cultures), die zur Konjugation gebracht waren, nicht in bezug auf die 
Stärke ihrer Lebenskraft und Teilungsrate übereinstimmten, wenn sie vorher 
beobachtet wurden, wohl aber gleiche Schicksale zeigten, wenn ihre 
Lebenswege nach der Konjugation verfolgt wurden, so sagt Jennings, 
daß die Konjugation die Wirkung hat, die Nachkommenschaft beider 
Exkonjuganten in ihrer Lebenskraft und auch in ihrer Teilungsrate gleich 
zu machen. Es zeigt sich also, daß die beidelterliche Vererbung durch die 
Konjugation gesichert wird, und die Eigenschaften beider Eltern so auf 
die Nachkommenschaft übertragen werden können. 

Wenn man den Versuch abändert, und Abkömmlinge eines einzigen 
Individuums (pure strain) nimmt, so gleichen sich ja alle Konjuganten 
schon in der Teilungsrate. Läßt man diese Tiere nun konjugieren, so ent- 
stehen zwischen den Konjugantenpaaren, wie Jennings in der vorigen 
Arbeit gezeigt hat, Differenzen im Teilungsrhythmus, aber je zwei Tiere 
eines Paares haben den gleichen Teilungsrhythmus. 

Auch durch rechnerische Methoden wollen Jennings und Lashly 
beweisen, daß keine ausgesprochene Sexualität nach der einen oder andern 
Richtung hin bei den Konjugantenpaaren besteht, und daß beidelterliche 
Vererbung vorherrscht. 

In keiner Weise ist der Reichtum an Gedanken der beiden Jenning- 
schen Arbeiten in einem kurzen Referat auszuschöpfen. Ich habe nur die 
Hauptergebnisse betont und besprochen. Erdmann (Berlin). 


Jennings, H. S. The Effect of Conjugation in Paramecium. Journ. of Ex- 
perimental Zoology 14 Nr. 3 1913. S. 280—379. 

In diesem vierten Aufsatz seiner experimentellen Arbeiten, die sich 
mit Vererbungs-, Variations- und Evolutionsfragen bei Infusorien befassen, 
erörtert Jennings besonders den Einfluß der Konjugation auf die Höhe 
der Teilungsrate, die Anzahl der die Konjugation überlebenden Stämme 
und die Stärke ihrer Variationstendenz, und zwar werden Experimente 
an wildem Paramaecium caudatum-Material und im Laboratorium kontrollier- 
tem Material von Paramaccium aurelia ausgeführt. Aus diesen Versuchen 
geht hervor, daß ein nachweisbarer Unterschied zwischen Abkömmlingen 
von Konjuganten und Nichtkonjuganten vorhanden ist. Es zeigt sich 
zuerst, daß Tiere, welche nicht konjugiert haben, lebenskräftiger sind, daß 
also die Teilungsrate nach der Konjugation erlischt, wie schon Hertwig 
und Maupas nachgewiesen haben. Sie hebt sich nach einem bestimmten 
Zeitintervall wieder auf die normale Zahl. Ein unter gleichbleibenden 
äußeren Bedingungen sich befindender Stamm kann durch vegetative 
Vermehrung am leichtesten eine große Nachkommenzahl erhalten. Wenn 
also die nicht konjugiert habenden Linien im Vorteil waren in bezug 
auf die Höhe ihrer Teilungsrate, so erscheinen sie nach Jennings 
Experimenten in bezug auf die Variationsmöglichkeiten benachteiligt. 
Hier haben konjugierte Stämme entschieden mehr Tendenz zum Variieren 
als nicht konjugierte. Wenn auch eine große Zahl der Abkömmlinge 
sterben, wenn manche Tiere nach der Konjugation sich überhaupt nicht 
mehr teilen, so sind unter den Nachkömmlingen oft solche, die entweder 
eine schnelle, eine langsame oder eine mittlere Teilungsrate haben. Diese 
Unterschiede in der Teilungsrate treten so stark auf, daß es möglich ist, 
aus den Nachkömmlingen verschiedene Stämme zu sondern, die eine von 
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dem Ausgangstier abweichende Teilungsrate dauernd, unter gleichen Be- 
dingungen, behalten. Zwar treten diese Unterschiede bei Abkömmlingen 
nicht konjugiert habender Stämme auch auf, aber sie sind so minimal, daß 
sie leicht der Beobachtung entgehen. 

Ein neues Moment kommt bei solchen Experimenten hinzu, bei denen 
der Ausgangsstamm sich in einer sog. Depressionsperiode befindet, d.h. wenn 
die Tiere anfingen, sich langsamer zu teilen und Neigung zum Aussterben 
zeigten. Es ist sehr schwer, und darin kann ich die Aussprüche Jennings 
bestätigen, solche ‚„Depressionsstämme‘‘ zur Konjugation zu bringen. In 
den sonst gebrauchten Objekttragerkulturen geht es nicht und man muß 
größere Gefäße zu Hilfe nehmen, ein Ausweg, der natürlich die Beobachtung 
erschwert. Es mußte aber ein solcher Depressionsstamm zur Konjugation 
gebracht werden, weil die seit 20 Jahren wiederkehrende Behauptung, daß 
durch eine Konjugation eine Verjüngung des Depressionsstammes eintrete, 
nachgeprüft werden mußte. Calkins und Cull halten diese Ansicht auf- 
recht und auch Maupas hat, trotzdem er nicht gesagt hat, daß die Teilungs- 
rate sich nach der Konjugation hebt, zum Teil diese Ansicht gestützt. Bei 
Jennings zeigen die Abkömmlinge eines Depressionspaares folgende Eigen- 
schaften. Eine große Sterblichkeit zeigte sich bei den Split-Pairs und bei 
den Pairs!). Unter den Split-Pairs waren zwei Tierpaare, welche aus- 
gezeichnet sich vermehrten und unter Umständen, da sie lebenskräftiger 
waren als alle Tiere vorher, wieder kräftige und mit hoher Teilungsrate 
begabte Rassen erzeugt hätten. Durch die Konjugation wird also eine 
Anzahl von Varianten geschaffen, die zwar an sich richtungslos sind, aber 
doch zufällig Eigenschaften zeigen können, welche dem Überleben des 
Stammes vorteilhaft sein können. Selbstverständlich sind diese Eigen- 
schaften schon implizite in dem Ausgangstier enthalten gewesen, sie gehen 
nie über den Artcharakter hinaus und sind meistens quantitativer Natur. 
Die Konjugation beeinflußt die Teilungsrate, diese wird unter jeden Um- 
ständen erniedrigt, die Sterblichkeit der Kultur wird erhöht, die Variabilität 
mehrt sich und erbliche von dem Ausgangsstamm differente Stämme werden 
erzeugt, die Neigung, Abnormitäten zu bilden, wird unter Konjuganten 
größer als bei Nichtkonjuganten. Aus diesen Tatsachen geht hervor, 
daß die sog. Verjüngungstheorie durch sie schlecht gestützt wird. Niemand 
wird leugnen, daß bei der Konjugation eine Erneuerung verschiedener 
Organzellen des Protozoenkörpers sich findet, aber auch die lokomotorischen 
Organe und andere Teile des Protozoenkörpers werden auch bei der 
„structural rejuvenescence‘‘ erneuert. Nie dagegen wird in vegetativen 
Leben der Mikronucleus erneuert. Durch die Vereinigung der beiden Mikro- 
nuclei ist eine Aufmischung ihrer Bestandteile bedingt und, mit Jennings 
zu sprechen, werden neue Genenkombinationen erzeugt. Diese sind dafür 
verantwortlich zu machen, daß unter den Nachkömmlingen von Konju- 
ganten stärkere Variation auftritt und so dem Stamm die Möglichkeit 
geben kann, unter veränderten Außenbedingungen zu existieren. 

Leben kann ohne Konjugation nach Jennings aufrechterhalten werden, 
aber dieses Leben ist so einförmig und ohne Wechsel, daß jede Veränderung 
der gegebenen Umstände eine starke Reduzierung der Lebewesen herbei- 
führen würde. Tritt aber Konjugation hinzu, so kann dieses Leben sich auch 


1) Unter Split-Pairs versteht Jennings solche Tiere, die das Aneinanderliegen, 
den ersten Schritt zur Konjugation, schon ausführten, dann aber auseinandergerissen 
worden sind. Pairs sind Tiere, die die Konjugation ausführten. Pairs und Split-Pairs 
stammen aus demselben Stamm. 
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unter veränderten Außenbedingungen behaupten, da Variationsmöglichkeiten 
gegeben sind und dann eine Selektion stattfinden kann. So führen alle 
Ergebnisse der letzten Jahre zu einem einheitlichen Resultat. Protozoen 
lassen sich in das Unbegrenzte unter gleichbleibenden Umständen aufziehen, 
wenn für die Rasse das Optimum der Aufzuchtbedingung gefunden ist. 
Sie können zur Konjugation gebracht werden durch schroffen Wechsel der 
Außenbedingungen (Zweibaum, Enriques), die Konjugation kann neue 
Abarten schaffen (Jennings), die veränderten äußeren Umständen angepaßt 
werden können. Erdmann (Berlin). 


Henseler, H. Über die Bedeutung der Mendelschen Vererbungsregeln für die 
praktische Tierzucht und die entsprechenden Versuche im Haustiergarten 
zu Halle. 23. Flugschrift der D. Gesellschaft für Züchtungskunde. Berlin, 
Verlag der D. G. f. Z. 1913; 8%. 72 S., 7 Tafeln. 

Verfasser gibt zunächst (p. I—34) eine allgemeine Darstellung der 
modernen Erblichkeitsforschung in der üblichen Weise, um dann im zweiten, 
hier vor allem interessierenden Teile (p. 34—7I) über die bisherigen Ergeb- 
nisse der Vererbungsversuche mit Haustieren zu berichten, die im land- 
wirtschaftlichen Institute der Universität Halle zurzeit im Gange sind. Sie 
erstrecken sich auf Rinder, Schafe, Schweine und Ziegen. Die Versuche 
mit Rindern und Ziegen zeigen nichts wesentlich Neues, besonderes 
Interesse dürfte nur der unter der laufenden Nr. 15 (p. 54) geschilderte 
Fall beanspruchen, der beim Rinde das Vorkommen unvollständiger Dominanz 
von Schwarz über Rot in frühester Jugend zeigt. 

Die Versuche mit Schweinen, die in größerem Maßstabe angelegt 
sind, haben bisher zu einer durchgreifenden Klärung nicht geführt, was wohl 
in erster Linie darauf zurückgeführt werden darf, daß man es dabei sicher- 
lich mit einer größeren Anzahl von Faktoren zu tun hat. Immerhin bemüht 
sich der Verfasser, ebenso wie bei der Schilderung der Versuche mit Schafen, 
um eine klare Sichtung des in Tabellenform dargestellten und durch gute 
Bilder illustrierten wertvollen Materials, im Gegensatze zu S. v. Nathusius, 
der vor kurzem einen Teil des hier gegebenen Materials veröffentlichte 
(,,Hochinteressante Vererbung bei Schweinen“. Illustr. Landwirtsch. Ztg. 
32. Bd. 1912, p. 618), und dabei als Ergebnis ausspricht, „daß es ihm im 
großen ganzen doch das Gewöhnliche zu sein scheint, daß das Junge eine 
Zwischenform zwischen beiden Eltern darstellt‘. 

Als Ergebnis der Kreuzung von verschiedenen Schafrassen wird der 
Versuch einer Erklärung durch Annahme von vier Merkmalspaaren gemacht, 
der jedoch in dieser Form auf entschiedene Ablehnung stoßen diirite. Vor 
allem wegen der völlig beispiellosen Annahme, wonach ein Zeichnungs- 
faktor (M) epistatisch über einen Farbfaktor (G) und dieser wieder epista- 
tisch über einen anderen Zeichnungsfaktor (Sch) sein soll. Auch scheint 
es Referenten bedenklich, die Schwarzkopfzeichnung beim Somalischaf einer- 
seits und beim Rhönschaf andererseits, die allerdings äußerlich eine ziemlich 
weitgehende Ähnlichkeit zeigen, ohne weiteres als auf den gleichen Erbein- 
heiten beruhend auzunehmen. Das ganz verschiedene Verhalten beider 
Rassen beim Kreuzen, z. B. mit einfarbig weißen Rassen, ebenso wie das 
merkwürdige Ergebnis bei der Paarung von Tieren beider Rassen mitein- 
ander, ließe sich durch die Annahme, daß wir es hier mit zwei (bei Tieren, 
die für diesen Faktor homozygotisch sind!) äußerlich ähnlichen, aber sonst 
grundverschiedenen Erbeinheiten zu tun haben, wesentlich einfacher erklären, 
als durch die Annahme eines ‚„Mosaikfaktors‘“. 


Referate. I43 


Die Arbeit behandelt fast ausschließlich Farbfaktoren. Deren Studium 
kann — das werden auch die hier geschilderten Versuche zeigen, wenn sie 
völlig durchgeführt sind — interessante wissenschaftliche Ergebnisse zeitigen. 
Man sollte sich aber klar darüber sein, daß „über die Bedeutung der 
Mendelschen Vererbungsregeln für die praktische Tierzucht“ doch nur 
ein Studium derjenigen Faktoren etwas aussagen kann, die für die Züchtungs- 
praxis mehr in Frage kommen. Solche Eigenschaften, wie z. B. die Ver- 
erbung der Haarform bei Schaf und Ziege, werden jedoch leider nur ganz 
nebensächlich behandelt. Walther-Gießen. 


I. Schmehl, Rudo: Inzuchtstudien in einer deutschen Rambouillet-Stamm- 
sehäferei. Arbeiten der D. Gesellschaft für Züchtungskunde, Heft 15. 
Hannover, Schaper, 1912. 8°. 95 S., 19 Tafeln. 


2. Schmidt, Bruno: Vererbungsstudien im Königlichen Hauptgestüt Trakehnen. 
Arbeiten der D. Gesellschaft für Züchtungskunde. Heft 16. Hannover, 
Schaper, tons.) 80.2370.5,, 22, Rateln: 

Die beiden hier vorliegenden Bücher sind die jüngsten Arbeiten einer 
in der deutschen Tierzuchtliteratur weitgehender Beachtung sich erfreuenden 
Schule, deren Vertreter sich selbst als „Inzuchttheoretiker‘‘ bezeichnen. 
Die Untersuchungen dieser Schule, die sich mit einem planmäßigen Durch- 
arbeiten von Ahnentafeln (‚systematische Stammbaumforschung‘‘) bei 
unseren verschiedenen Haustieren beschäftigt, haben bisher als Haupt- 
ergebnisse gezeitigt: 1. die Erkenntnis, daß es nur wenigen Zuchttieren 
beschieden ist, sich auf die Dauer an dem Aufbau einer Zucht zu beteiligen, 
daß vielmehr das ‚Blut‘ der meisten zur Zucht verwandten Tiere, durch 
andere verdrängt, bald ausstirbt; 2. die Behauptung, wonach der Kon- 
solidation (= „eine durch Inzuchtvorgänge erzielte Befestigung in Blut 
und Form“ [1., p. 23]) eines Tieres eine besondere Bedeutung für seine 
erblichen Eigenschaften zukäme. 

Während wir es in dem ersten Satz mit einer sichergestellten Tatsache 
zu tun haben, die auch durch die vorliegenden Arbeiten wieder bestätigt 
wird, ist der zweite eine völlig unbewiesene Behauptung. Es läge keın 
Grund vor, hier, in einer der exakten Erblichkeitsforschung gewidmeten 
Zeitschrift auf Arbeiten dieser Richtung einzugehen — trotzdem sie für sich 
in Anspruch nimmt, nach einem System zu arbeiten, das „unendlich viel 
auf dem verschleierten Gebiete der Vererbung aufgedeckt hat“ (2., p. 289) —, 
wenn nicht durch die Stellungnahme dieser Richtung gegenüber dem 
„Mendelismus‘““ die Gefahr einer völligen Verwirrung bei der Anwendung 
exakter Erblichkeitsforschung für Zwecke der Tierzucht bestünde. 

Speziell bezieht sich das auf das Kapitel „Die Vererbung der Farbe‘ 
(2., p. 289-328), in dem Verfasser den Versuch macht, nachzuweisen, daß 
innerhalb der „Mendelschen Regel“ die Wahrscheinlichkeit des Auf- 
tretens des einen oder des anderen möglichen Falles bedingt ist durch 
das Vorhandensein oder Fehlen und durch die Intensität der Inzucht. Eine 
Behauptung, die ‚bewiesen‘ wird durch eine Sammlung von „Fällen ab- 
normer Farbenvererbung‘“, die völlig zwecklos ist, weil ihr, wie allen diesen 
Arbeiten über die Bedeutung der Inzucht — darin liegt deren prin- 
zipieller Fehler —, auch jede Spur eines Gegenbeweises fehlt: Da, wie 
oben erwähnt, stets nur wenige von allen in einer Zucht gebrauchten Vater- 
tieren sich mit ihren Nachkommen in dieser Zucht zu halten imstande 
sind, so zeigen eben die allermeisten Tiere in ihrer Ahnentafel die Er- 
scheinung der Inzucht in geringerem oder höherem Grade. Die Inzucht 
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steht also da, wo man auf sie etwas zurückführen will, in den meisten 
Fällen zur Verfügung; Fälle aber, in denen man durch das Fehlen der 
Inzucht nun auch den Gegenbeweis für diese Behauptung führen müßte, 
sind in der ganzen schon ins Riesenhafte anschwellenden Literatur bisher 
so gut wie nicht untersucht. 

Zum Schlusse muß darauf hingewiesen werden, daß der in diesen 
Arbeiten in die Erörterung hineingezogene „Mendelismus“ das geistige 
Eigentum der Vertreter der „systematischen Stammbaumforschung‘ ist. 
Man kann nur bedauern, den Namen Mendels in Phrasen zu lesen wie 
etwa den folgenden: „die Spaltung der Chromosome im Sinne Mendels“ 
(2., p. 291), „im Sinne Mendels eine Häufung von Stockwell-Chromosomen“ 
(2., P- 294). Walther-Gießen. 


Wilson, James. The Prineiples of Stock-Breeding. London, Vinton and 
Company Ltd., 1912. 8°. 146 S. 

Dieses Buch hält insofern nicht ganz das, was sein Titel verspricht, 
als es von den verschiedenen Abschnitten der Züchtungslehre nur einen, 
allerdings den wichtigsten, den über Vererbung behandelt. 

Nach einer geschichtlichen Darlegung in den beiden ersten Kapiteln, 
in der Verfasser als Vorbereitung für seine späteren Ausführungen in großen 
Zügen das Kommen und Gehen der verschiedenen Haupttheorien über Ver- 
erbung in der Tierzucht schildert, entwickelt er im dritten Kapitel die 
Mendelsche Lehre in der üblichen Weise. 

Der Hauptwert des Buches liegt in den dann folgenden Kapiteln IV 
bis VIII, in denen Verfasser in durchaus selbständiger Weise und — was 
dieses Buch vor ähnlichen Werken der Tierzuchtliteratur auszeichnet und 
ihm einen besonderen Wert bei der Propagierung der Ergebnisse exakter 
Erblichkeitsforschung in Kreisen praktischer Züchter verleiht — ganz unter 
Verwendung von Beispielen an Tierarten, die der praktischen Züchtung 
unterliegen, die Anwendungsmöglichkeiten dieser Ergebnisse darzulegen und 
sie zur Klärung strittiger Fragen zu verwenden sucht. Verfasser benutzt 
dabei zum Teil die wenig bekannten Resultate eigener Untersuchungen an 
Rindern. Es sei besonders auf die Untersuchungen über die Vererbung 
der Qualität und Ouantität der Milch (Kapitel VII) hingewiesen, die für 
Quantität sich auf Angaben des Herdbuchs für rotes dänisches Vieh und 
auf eine Shorthornherde, für Qualität auf Kreuzungen von roten Dänen 
mit Jersey beziehen. Sie führten zur Annahme völlig selbständiger Ver- 
erbung von Qualität einerseits und Quantität andererseits nach allerein- 
fachsten Formeln, deren Berechtigung allerdings noch nicht zweifelsfrei 
erwiesen ist. Walther-Gießen. 
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I. Unit-characters and dominance. 


The qualities, characters, of any object, any organism, are all 
that at any time can be known about this object or organism. Is it 
possible to conceive of any part of this whole, of different characters 
separately? Can we count an organism’s characters, is it thinkable 
that an organism has a definite number of characters? And what 
would be the definition of ‘‘character’’? 

To begin with this last question, it is clear, that, if one word 
only should be undefinable, it would be ‘‘character”’. For definition is 
naming a thing’s qualities, and it is impossible to do this for the term 
“character”, for that general thing, which all characters must have 
in common, for that, which justifies the common name “character”. 

It is obvious, that at every single stage of its development, a 
developing plant or animal has its characters. It can hardly be said 
that it ‘“‘develops its characters”. It develops its tissues and organs, 
changing its qualities continually. This development of tissues and 
organs we know to be caused and directed by a great number of 


developmental factors, genetic ones (genes), and non-genetic ones. 


For purposes of description and classification, it is always 
necessary to compare a given organism to others, first with an eye 
to one organ or proportion between organs, next in another point. 
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Such relations of any part. of the thing to be described, to that of 
another, may for practical purposes be called single characters. Thus, 
one plant is hairy, hairier, that is, than a plant which otherwisely 
looks very much like it. This “hairiness” we call a character. A 
bull is hornless, and we call him so, because the general run of bulls 
have horns; it would never occur to anyone to call a dog hornless. 
This “hornlessness’” we call a character. 

The horn itself is an organ, not a character, and such a question 
as: “Are horn in sheep a sex-limited character” is absurd. It may be 
said that special organs are present or absent, such as hairs or horns, 
and again, that developmental factors are present or absent from the 
germ, but it is inadmissable to speak of the presence or absence of 
characters. 

As soon as anyone should want to count an organisms characters, 
he would meet this difficulty, that it is possible to ascribe to it as 
many ‘‘negative’’ characters as one wants to. Thus, it may be said 
of a dog, that it is hornless and thornless, that it is not pink, not 
branched. It is manifestly impossible to rule out of court all nega- 
tive characters, we saw that in the example of the hornless bull. 
And the line, which devides off the absurdities from “legitimate 
characters” does not exist. It may seem unnecessary to say of a 
dog that it has no quadruple stomach, still, this quality is one of 
those, which distinguish Carnivorae from Herbivorae. In looking over 
detailed descriptions of plants or animals, in using determination- 
tables, it looks, as if the organisms different qualities are so many 
separate, separable things, but it may well be, that this definiteness 
is only apparent. Different pre-biomechanic theories of heredity and 
development would have us believe, that several “determinants’’ each 
called into being a special kind of cell or tissue, or even a special 
character of the organism. We now know several developmental 
factors, genetic as well as non-genetic ones, well enough, to be sure, 
that they influence the organisms in many of their organs, and thus 
in all kinds of “characters”. Still, there are exceptional cases. There 
are some genes which may influence the development of a plant or 
animal in such a way, that two individuals, to the development of 
one of which they coöperated, differ markedly in only one point. 
Such, for instance, are those genes, under whose influence the organism 
comes at a young stage, and whose coöperation is necessary for some 
parts, to enable them to develop so far, that they come under the 
influence of other factors. 
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Thus, for instance, is the difference between two plants, one of 
which lacks a factor necessary for anthocyan-formation, much more 
striking, than that between two, which both have this colouring sub- 
stance, but of which one lacks a gene which in the other changes 
the colour a little. There are instances such as these, which have 
given rise to the terms “dominant” and “‘recessive characters’ and 
to “unit-characters”. 

A pair of unit-characters may thus be contrasted, one proper to 
the organism in whose zygote a gene was present, the other to that 
from whose zygote it was absent. The term “unit-difference” has 
also been offered, and this has a manifest advantage, for the word 
“unit-characters’ leads one to think of “a unit-character” and to 
write e. g. “hoodedness in rats is a unit-character” which means 
nothing whatever. 

It has become more and more evident, that, though such ‘‘unit- 
character-genes” have been the ones most studied, because they are 
easiest studied, they are by no means the rule. We know genetic 
factors which influence several apparently unrelated organs, which, 
for instance, are at the same time indispensable for the development 
of hair on the stem and of pigment in the flower. Also, there have 
been found many instances of genes which do not at all influence 
the development of the organism in which they find themselves, or 
which, by their presence or absence cause a difference, which is much 
smaller, than that caused by many non-genetic developmental factors. 
Thus, we must clearly give up all hope to analyze ‘tan organisms 
characters into the units”. 

These units, to conclude, are incidental things, and not at all 
fundamental. It is therefore, that we propose fo discontinue the use 
of the term unit-character. 

One of the things which struck MENDEL, was that, on crossing 
two forms, of which one showed a certain character, and the other 
a different one, it happened that the hybrids in this respect were 
identical with one parent. This character he called the dominant 
one of the pair, and that, which disappeared in the hybrid, to 
reappear in some of the offspring in the second generation he called 
the recessive character. In fact, all the pairs of characters in the 
pea, studied by him, behaved in this way. Later, the hypothesis 
has been made, that in such cases, the organism showed the dominant 
or the recessive character, because in the first case, a genetic factor 
coöperated to the development, which same factor was absent from 
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the germ from which the organism with the recessive character grew 
up. The fact, that this hypothesis was offered independently by 
different authors, sufficiently shows how the facts called for it. 

By an analytical study of the germinal differences, which may 
be seen in the most diverse groups of organisms, it was further found, 
that only in those cases are we sure to find a “dominance” of one 
character over another, in which two organisms crossed, differ in the 
presence and absence of one single gene, and only, if this gene happens, 
in the given instance, to influence the development in a visible way. 
For it was soon observed, that, whereas there are sets of two and 
more genetic factors, which do not interfere with each others action, 
there are others which do. To give an example. The gene, which 
by its presence or absence makes the difference between a black and 
a chocolate mouse, is wholly independent, in its distribution, as well 
as in its action, from that, which distinguishes normal mice from 
waltzers. Thus, if we cross a black normal mouse to a chocolate 
waltzer, we get black, normal young. Black is “dominant” over 
chocolate and normal is “dominant’ over waltzing. 

But if we mate a yellow-agouti mouse to a black one, we see 
that black is not dominant to yellow-agouti, nor is it recessive to 
yellow-agouti, for the young have a new colour, agouti. The yellow- 
agouti had one gene which the black lacked, and reversely, and 
these two genes, as genetic developmental factors, together with all 
the others which yellow-agouti and black mice have both, make the 
hybrids agouti. 

There is no question of dominance, which means, that dominance 
is nothing fundamental, only a phenomenon shown in some cathe- 
gories of crosses by certain characters over others. Now we might 
still say, that “presence of black pigment is dominant over its 
absence” and that ‘‘the agouti-distribution of colour over each hair’ 
is dominant over solid colour of the hair, but when we come to those 
cases in which either one of two genes, which together have a marked 
influence, or even both, have no influence when alone, we can not 
do even this. We might even then speak of ‘latent characters” and 
some authors still use this horrible con'radictio in terminis, but we 
think it better to reserve the term character for the actual qualities 
of the organisms, and not to include in this term qualities which 
they mzght have had if the germ, or circumstances, had been different. 

Now we know that heredity is the transmission of a certain 
cathegory of stuffs which we will call genes, and which in certain 
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cases become genetic developmental factors, because they, by their 
coöperation to the development, influence this in a marked way, 
thus helping to determine an organisms qualities. We can study 
these genetic factors in their influence on the qualities and we must 
remember, that by limiting ourselves to a study of the inheritance 
of “characters” for their own sake, we do not go down to the prin- 
cipal things. In some special cases, where we are dealing with only 
a few genetic factors, which all happen to be mutually independent 
in transmission as well as in influence, the inheritance of the several 
“dominant characters” is fairly parallel with that of the correspond- 
ing genes. But as soon as we get complications, this simple relation 
does not exist, and a study of the “partial dominance” or ‘‘blending 
inheritance”’ of certain characters loses all fundamental interest. In 
complicated cases, it does not really interest us how certain 
“characters” behave in crosses, but only how many, and what 
genetic factors produce the differences we observe, what influence 
they have, each considered alone, and how they modify each others 
influence on the development. In other words, what really interests 
us, Geneticians, is the study of one definite cathegory of develop- 
mental factors. Genetics has its exclusive scientific significance as 
a well-defined subdivision of Bio-mechanics (Entwicklungsmechanik) 
and anybody, who cares for the scientific side of Genetics, will do 
well to restrict, as far as possible, the insignificant morphological 
side of it. Genetics must not be the study of the behaviour of 
certain qualities of organisms in crosses, but only the study of the 
nature of those developmental factors which are transmitted through 
the germ, leaving experimental Botany and Zoology the study of the 
developmental factors not so transmitted. And we are only in so far 
interested in crosses, and in the behaviour of the qualities of the 
organisms in crosses, as they help us in our study of everything 
concerning the genes, the genetic factors, and not in the least for 
the sake of these qualities themselves, or the relations of these 
qualities. 

The tendency to classify the results of crosses with an eye to 
the relation in which certain qualities envisaged ultimately find them- 
selves is hopelessly turning our attention away from the fundamental 
problems with which Genetics as a science is concerned. 

We hear, that if we cross a certain kind of white fowl to a certain 
sort of black one, the black colour of this last one is completely 
dominant over the white colour of the first parent. In an other case 
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we are told that, if we cross a certain white fowl to another black, 
the two colours blend, the offspring becoming blue. In still other 
cases we find, that if we cross a white fowl to a black one, the 
“characters” white colour and black colour form a ‘‘mosaic’’. Now it 
seems, that a certain class of geneticians is content with such a 
terminology and with it considers the ultimate goal reached. But 
there are others, among which we rank ourselves, who are not in 
the least satisfied by such facts, for whom the real problem does 
not formulate itself until now. We want to know wy in these three 
cases the result is such a different one, what genetic factors in each 
case distinguish by their presence or absence the white from the 
black parent, how many of them we are concerned with, and whether 
some of the genetic factors concerned, are identical in different blacks 
or different whites. 

In respect to the actual colours of the fowls observed, it abso- 
lutely suffices us to state the facts as they are, to say, that in one 
case a white parent and a black one give blue offspring and so on, 
and we recognize, that such general names as “partial dominance”’ 
or “blending inheritance” are unnecessary, and tend to hide all deeper 
lying problems. Such general names are moreover positively dangerous, 
for they not only offer a facile way to hide our ignorance of the 
things which cause the peculiar phenomena observed, but they also 
assume too much, namely, that the cases which fall together under 
such a fancy general name, are fundamentally analogous, and this we 
can never know, without an analytical study of the individual cases. 

Genetics as a science may be likened to Chemistry. In scientific 
Chemistry we study the elements with all their properties, the effect 
their presence makes in different combinations of others, and so on, 
and we can only do so, by observing the properties of compositions, 
in which they find themselves. But just as there is no direct relation 
between genes, and the qualities of the organism to the development 
of which they contribute, so that an organism may contain a gene 
without ever showing it, so is there no direct relation between a chemi- 
cal element and the qualities of the compositions into which it enters. 
It is for this reason principally, that nowadays in Chemistry we do 
not study the characters of different compounds, their colours and 
smells for their own sake, but as a means to study more fundamen- 
tal things. It is just as wrong, to call a gene after some quality of 
an organism, which it helps to develop, as it would be to calla 
chemical element after a quality of some compound which it helps 
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to build up. Thus, it is just as naive to call a certain genetic factor B, 
because it is present in a black animal and not in a chocolate- 
coloured one, as it would be, to call copper by the same letter, be- 
cause of the fact, that copper-sulphate is blue and sulphur alone is not. 


II. Continuous and discontinuous variation. 


DARWIN made no clear distinction between continuous an dis- 
continuous variation. He observed that all organisms varied, that 
every character studied varied, and that the variations constituted 
mostly a continuous series. To that which later has come to be 
called discontinuous variation, he did not give much of his attention. 

If we study any quality of living organisms, we see at once, 
that this quality is not identically the same in all; there is always 
a commonest grade of it, and the more the plants or animals have 
this character in a grade different from the commonest, the rarer 
they are. Practically every character varies, and its variation follows 
the laws of chance, and can be rendered graphically in a more or 
less normal Quetelet’s curve. 

Even to this day there survives a whole class of scientists, the 
Biometricians, who concern themselves with the study of this kind 
of variation, or rather with the recording of it, for it is a curious 
fact, that it is commonly taken for granted by them, that the causes 
underlying variation defy analysis. 

With Bateson originates the distinction between continuous and 
discontinuous variation. In his work ‘‘Materials” he pointed out a 
class of cases in which another type of variation was seen, not giving 
an unbroken series of grades, graduating one into the other. In 
some cases variation is distinctly discontinuous, such as where in a 
population of cattle some have horns and some are hornless, or 
where some chickens have tails and others none, or where in a 
sowing of teazels some are normal and some are twisted. 

DE VRIES, in his ‘“‘Mutationstheorie” has further elaborated this 
distinction between continuous and discontinuous variation, and it is 
chiefly DE Vries who is responsible for the fact, that nowadays con- 
tinuous variation has somehow become practically synonymous with 
non-inheritable variation, and discontinuous variation with inheritable. 

DE VRIES emphasized the fact, that the differences causing dis- 
continuous variation are more important than those resulting in 
continuous variation. In the first days of Mendelism, the genetic 
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factors studied were all such, as rather intensely influenced the 
development of the organisms which carried them, and therefore a 
group of plants or animals, of which some have such a gene in their 
germ and others not, shows a discontinuous variation. It is however 
easily seen, that the difference is one of degree only. For even in 
such a case, where two contrasted types result, one if a certain 
genetic factor coöperates to the development, the other if it does 
not, both types vary, and it is only because the limits commonly 
reached by the variation of each type do not overlap, that the 
variation may be called discontinuous. To give an example. 

In mice, we know a gene which is present in black ones but 
absent from a certain kind of yellow, tortoise. If we have a group 
of mice, of which some have this gene and others lack it, but which 
for the rest all have such a genetic constitution, that if they all had 
this gene they would be black, this group will present a discontinuous 
variation, some animals being tortoise, others being black. 

But in another group of mice, we may be dealing with an 
identical situation, excepting that here the gene absent from some 
animals is another one, that one namely, which commonly disting- 
uishes deeply coloured animals from fadely coloured ones. In such 
a population the darkest animals without this factor may be blacker, 
darker, than the lightest with it, and in such a case we may there- 
fore be dealing with a continuous variation. 

If therefore a group of organisms shows continuous variation, 
this not necessarily means that these organisms have all the same 
genotype. 

Nırsson-EHLE has published the results of a series of experiments 
with wheats, showing the existance of several genes, which all by 
their coöperation to the development of a plant tend to darken the 
colour of the grain produced. When the seed is sown, produced by 
a plant, impure for a few of these genes, the resulting population 
varies in graincolour, and this variation is a typically continuous one, 
which can be graphically expressed by a typically normal variation- 
curve. We will show other similar cases in this paper. 

It is gradually beginning to be understood, that, apart from the 
genetic factors which influence the development in a very striking 
way, genes, whose study has given rise to the “unit-character-idea”, 
there are many others, or rather, there are probably far more genes, 
which only have comparatively little influence on the development 
of the germ in which they find themselves, and sometimes none at 
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all, or only if they happen to be together with certain combinations 
of other factors. 

A very important proportion of genes have less influence on the 
development of some organisms, than other, non-genetic factors under 
the influence of which the same organisms develop. This being so, 
continuous variation is not necessarily a function of non-genetic factors 
(the environment in the widest sence) exclusively. In other words, 
continuous variation may be wholly non-inheritable, but it may also 
be partially or wholly inheritable, and inheritable variation may be 
continuous as well as discontinuous. 

Now we come to the second part of the question. Is disconti- 
nuous variation always caused by presence and absence of genetic 
factors? Numerous instances of discontinuous variation have been 
studied, which can be readily explained by presence and absence of 
fewer or more genetic factors. But on the other hand, just as 
genetic factors may have more or less influence on different organisms, 
thus helping one time to produce a continuous, another time a dis- 
continuous variation, so may the influence of non-genetic factors be 
more or less important. Most influences of an external origin, most 
non-genetic factors, do themselves vary in intensity. And in so far 
as they vary themselves, varies the influence they exert over the 
development of the plant or animal. Thus, the height of certain 
plants may vary in direct proportion to the amount of moisture they 
receive. But not all external influences are of such a nature. Some 
non-genetic factors vary continuously, it is true, but in their action 
upon an organism there may be critical points, at which this changes 
abruptly. Take for instance temperature in its influence on plant- 
growth. Its influence may, within certain limits, be proportional to 
its intensity, but there is, in its action upon certain plants, at least 
one critical point, at which this influence changes abruptly. This is 
the freezing-point of the plant’s sap. 

The discontinuous variation brought about by non-genetic deve- 
lopmental factors, will very often be due to a physiological reaction 
of the organism, which changes at a critical point, translating itself 
in a marked morphological difference. The mechanism of this may 
or may not be well understood, the facts are clear enough. 

Certain mammals, when moulting in a high temperature, produce 
pigmented fur, but when moulting when the temperature is low, their 
new hair is colourless. The mechanism of this change is fairly well 
understood. For animals, moulting when the temperature is changing, 
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become intermediately coloured, those parts of the body, on which 
the moult proceeded when the wheather was still warm, being coloured, 
and those parts, on which the new hair began to grow when it was 
colder becoming white. These animals are only therefore either white 
or coloured, because their moult sets in at two widely different 
periods of the year, with a marked difference of temperature. 

Some plants, such as the lilac and Dahlia arborea bear their 
leaves either in pairs, one opposite the other, or in whorls of three, 
and the better-nourished buds only develop into shoots with whorls 
of three leaves. Here no intermediate stages occur. The difference 
between such a case, and the production of fasciations, which is 
favoured by similar conditions, lies probably in some relatively simple, 
but not as yet understood physiological-morphological mechanism. 

Another good example of discontinuous variation induced by 
non-genetic factors, is the case of Polygonum amphibium. In this 
plant, shoots growing from the water differ markedly from such as 
grow from the land, and this difference exists even between shoots 
coming from the same rhizome. 

The most beautiful example of discontinuous variation caused 
by non-genetic factors, is one given by DE Vries. He grew a strain 
of teazels (Dipsacus), which had the peculiarity of producing normal 
as well as peculiarly twisted individuals. No intermediates occured. 
The better nourished a young plant of this strain, the more chance 
it has to grow up twisted, and by growing the young rozettes of 
this strain under very favourable circumstances, it is possible to get 
a very large proportion of twisted individuals. 

The ordinary teazel presents nothing of the kind. No matter 
how well nourished the plants are, they never grow up twisted. 

This case beautifully illustrates the meaning of “genotype” and 
“phenotype”. There are two phenotypes among teazels, the normal 
and the twisted. And there are also two genotypes, the normal and 
the other. One group of teazels, being of one genotype, always 
consists of some plants of one phenotype and some of an other, and 
reversely, if we find a group of normal teazels, about the origin of 
which we are not informed, they may, for as far as we know, belong 
all to one genotype or all to the other, or some to one and some to 
the other. 

All those cases, in which genotypically homogeneous groups of 
organisms fall into more than one phenotype are instances of dis- 
continuous non-inheritable variation. Most cases of DE VRIES’s “‘ever- 
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sporting varieties’ belong to this group, though under the name 
“eversporting varieties” there are undoubtedly included the most 
diverse cases, such as complicated cases of segregation. 

We have now seen, that continuous variation may either be 
caused by an underlying variation of the genotype, and in so far be 
“inheritable”, or by a variation in the non-genetic developmental 
factors and in so far be non-inheritable. 

Also, discontinuous variation may have its cause in a variation 
of the genotype, or in a variation of the environment in the widest 
sence, and correspondingly may be either inheritable or otherwise. 


III. Selection in genotypically homogeneous groups of 
organisms. 


By considering only the effect of selection upon the characters 
of the individuals, and by looking upon this effect as of fundamental 
importance, it was unavoidable that Zoologists and Botanists would 
reach conclusions, which at first sight look irreconcilable. 

Some Botanists have declared, that selection of small differences 
can have no effect, or at least no permanent effect, and they have 
generalized this statement, forgetting to add “in self-fertilized plants”’. 

Zoölogists on the other hand have declared that selection of small 
differences must have been an important factor in species-formation, 
because they found it to be so in animal-breeding. They too have 
generalized, and have forgotten to add “in allogamous organisms’”. 

In a general way we can say, that selection of small differences 
is an important factor in breeding and in species-formation, in those 
cases and in so far as these small differences are caused by corre- 
sponding differences in the genotype, by presence and absence of 
genes, for which the population is not pure, and not, when these 
differences are caused by non-genetic developmental factors. Selection 
therefore has very speedy and permanent effect in a population 
consisting of a mixture of two or more pure types which have no 
intercourse sexually, such as pure clones, or pure types of self-fertilized 
plants homozygous for all their genes, or again in a population con- 
sisting of two or more non-mixing types of animals, e. g. asexually- 
propagating types or species which do not mate together, such a 
Mus rattus and Mus norvegicus, or horses and cattle. 

Selection has far less speedy, and less permanent effect, in popu- 
lations, consisting of organisms which car interbreed and which there- 
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fore are not all pure for the same genes, such as populations of 
maize or of beets. 

Still less effect has selection in populations of organisms, which are 
allogamous and not pure genotypically, such as populations of dioecious 
plants or of the higher animals, and here again the effect of selection 
will be very much greater if coupled with inbreeding than without it. 

Finally, selection can have no effect whatever in populations of 
plants or animals, having all the same genotype, whether they belong 
to the same clone or to the same pure sexually propagated type, 
such as in pure lines of beans or wheats, but also in inbred families 
derived from one plant, pure for all its genes, even if not self- 
fertilized, in pure clones of Paramecium or of Potatoes, in purebred 
homozygous strains of animals (if such exist). 

But we have to reckon with a certain group of Geneticians, 
chiefly Zoölogists, who maintain that there exists a certain kind of 
continuous variation which is not caused by genotypical variation, 
not by presence and absence of genes, but which is nevertheless in- 
heritable, in so far, that continued selection of extreme variates shifts 
the mean in the selected direction. Their conception is essentially 
Lamarckian, though they would be possibly the first to repudiate 
this. Let us see on what they found their doctrine, and whether 
the facts they have assembled can not be explained in a normal way. 
In the first place, it must be noted, that, for as far as we know, 
no Botanists hold this belief today. At the time of publication of 
his book ‚Die Mutationstheorie“, DE VRIES emphatically did, but 
this is more than ten years ago. 

CASTLE is one of the chief spokesmen of this group. He starts 
from the fact that “unit-characters vary’, as they undoubtedly do. 
He wants to know, whether it is possible by selection to change “a 
unit-character”. 

Now, here it is necessary again to ask: what is a unit-character ? 
If a unit-character is a “character determined by one single genetic 
factor” or rather, if a pair of unit-characters differ in that the 
organism presenting one has in its germ one gene which the other 
had not, than the answer must be affirmative, for in as far as other 
genes, for which the group of organisms may be impure, influence 
these same characters, selection may have effect. But from his 
writings it is evident that CASTLE, when he asks the question: can 
selection modify a unit-character, really means: “Can selection modify 
a genetic factor?” 
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How can we ever know the answer to this question? It is 
evident that to study the influence of selection on a genetic factor, 
we can never get this genetic factor away from organisms carrying it. 
But we can at least take pains, to make the disturbing influences 
as slight as possible. We must, if possible, work only with one 
genotype, with a group of organisms all having the same set of 
genes. For we know, that mary genes influence each others action 
on the development. 

This requirement would be fulfilled by starting the selection- 
experiment with one single plant, homozygous for all its genes. The 
difficulty lies in the question whether such plants exist. We can not 
easily be sure that a plant is homozygous for all its genes. 

If it does give a homogeneous descendance, this only proves, 
that it was pure for those genes which were factors in its development. 
We can not be sure of those genes as were not. The only plants, 
which are certainly so pure, are those, which have developed partheno- 
genetically from one single gamete. The authors have experiments 
well under way, which tend to prove that such a thing is possible. 
Continued self-fertilization tends to make a strain of plants pure for 
those genes, for which some members are still heterozygous. And 
continued strict inbreeding in animals does the same thing. If from 
the daughterplants from self-fertilized seed of one plant, a single one 
is chosen, and so on for some generations, the family will automati- 
cally become pure. A plant, heterozygous for a certain gene, will 
produce 50% offspring pure for it, either with or without, so that 
the chance of choosing a homozygote is 1:1. Once a homozygote 
chosen, the family is pure for this factor, and so it is for all those 
factors, for which in the family there may still be heterozygotes. 

It is for this reason, that families, begun from one single plant, 
of a habitually self-fertilized type, are as nearly “pure lines” as we 
can get in practice. If, therefore, selection should be able to modify 
any character in such a family, it would be an indication that it 
could change the nature of a gene. Now JOHANNSEN has shown, 
that selection on such characters as the length-width index of beans, 
repeated through a number of generations, could not alter these 
characters. His experiments are very conclusive. Still, objections 
have been made to them. BELLING, in the American Breeders Magazine, 
made the objection, that in the experiments of JOHANNSEN different 
seeds were selected, instead of p/ants, differing in the average form 
of their grains. And an other objection, made by CASTLE and others, 
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is, that possibly the effect of selection is so slow, that two or three 
generations might not suffice to give an appreciable result. What 
we need to know therefore, is whether, if in a practically pure line 
extreme plants are selected for a great number of generations, say 
twenty or more, this selection has any effect. 

It stands to reason, that direct experiments, serving to make 
this point clear, would take far too much time. Happily, we chance 
to have a very good example of the effect of half a century of 
selection in pure lines. 

Louis DE VILMORIN, about 1840 began a collection of commercial 
wheats, a living museum, which has been perpetuated to this day 
by members of his firm. He at that time already selected one single 
plant of every variety each generation, and ultimately produced al] 
the seed sold annually by his firm from one plant some generations 
back. This method of growing pure lines of wheat has since been 
reinvented several times, amongst others by Nırsson in Svalöf about 
twelve years ago. LOUIS DE VILMORIN, at the same time as starting 
his living museum of pure lines, made a collection of ears of his 
wheats. This collection of ears was discovered in a unused chest of 
drawers in an attic. They were rather well preserved, although some- 
what yellowed by age. But, as was to be expected, the seed in 
them, in as far as it was not destroyed by insects, failed to germ. 
When this collection was found, Mt A. MEUNISSIER of Verrieres, the 
genetician of the firm of VILMORIN ANDRIEUX and C°, took three dozen 
ears, representing varieties still in the collection, and which have 
been bred during all the intervening time. He took an ear of the 
IgII harvest of each of these same 36 varieties for comparison. Some 
of the varieties had been bred since 1842, others since 1850 or 1852, 
all for about half a century. During all this time, they had been, 
all of them, subjected to a rigourous selection by the wheat-experts 
of the firm. In varieties with compact ears, the plant with the 
compactest ears was always chosen, in such with branched ears that 
with the best branched ear, and so on. 

Half a century of selection had wot changed any one of the 36 
varieties zn the least. The 1850 ear was in every case identical to 
the ıgıı one. It is easy to verify this statement from the photo- 
graphs one of us took from the» ears. 

We think, that these photographs must convince even the 
most sceptical selectionist, that genes can not be modified by any 
selection. 
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Is there any possibility, that, notwithstanding these very con- 
clusive experiments, it will be found, that in other cases, it will never- 
theless be possible to modify a genetic factor by selection? A priory, 
there is something to be said for this possibility, though it seems 
probable that the invariability of the nature of genes is the same 
in all organisms. In any case, only such experiments should be able 
to prove the contrary, in which the material was at least as pure 
as in the experiments showing the immutability of genes. 

It is easy to see, that in the first years of Genetics, when we 
only as yet studied the “unit-character-genes”, and it was not known 
that some genes have only very little influence on the development, 
the fact that selection may modify all sorts of characters gradually, 
was easily held to prove, that it was possible that genes were changed 
in this way. 

CASTLE experimented with partially albinistic rats. In these rats, 
the pigment occurs on definite areas on the body. In those who 
have the least of it, the anterior half of the body is pigmented, with 
the exception of a white blaze and white forefeet. When there is a 
little more of the body pigmented, first the white blaze disappears, 
the next have a median dorsal stripe, which in other rats extends 
down upon the sides of the body, in some reaches about half-way 
down, whereas the still more heavy pigmented ones only have the 
belly and feet white. Next come rats, which have only a narrow white 
stripe on the under side, and white feet, which stripe becomes a spot 
in some others and finally disappears, and lastly there are some rats 
which only have one white foot and such as are pigmented all over. 

We find that most wild Mus norvegicus have some white, in 
fact, the only completely pigmented rats we have ever seen, we have 
bred ourselves. The darkest pigmented rats are generally called 
“Irish” in the fancy, the lightest “Hooded’”. DONCASTER, who has 
extensively interbred Irish and Hooded rats, states, that only once 
he has hesitated to class a rat as Hooded or as Irish. Personally 
we have had many rats which we would be unable thus to classify. 
Generally, when Irish and Hooded rats are crossed, the hybrids are 
Irish, and when mated inter se, these give again a number of Hooded 
young, about 25 %. 

From these facts, CASTLE concludes, that the ‘‘Hooded character 
is a unit-character”’. This he clearly means to be understood to mean, 
that Hooded rats differ from Irish rats in one genetic factor only, 
and that all Hooded rats belong to one genotype. 
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This is exactly what would be required, to make the experiments 
trustworthy, and fit to show, whether or not the genes, influencing 
the distribution of pigment in rats are modifiable by selection. Every- 
thing centers around this question: were the rats, with which CASTLE 
began. his selection-experiments at least all homozygous for all the 
factors which influence the distribution of pigment, or were they 
possibly not? For, of course, if there is a possibility, that the rats 
may have been heterozygous for such factors, or even that they did 
not all contain the same genetic factors, the results prove nothing 
whatever. 

What proofs does CASTLE advance to make acceptable the required 
supposition, that his rats constituted a material, homogeneous in res- 
pect to genetic factors? He simply states that ‘‘Hooded rats differ 
from Irish ones in one unit-character’. And this he seems to think 
sufficiently proven, by the fact that “Irish and Hooded mendelize”’. 

Now, in the first place, we have to ask ourselves this question: 
does the fact that one type differs from another in having one gene 
more or less, necessarily imply that it be pure in respect to all other 
genes? Posing this question is answering it. 

A looseness in applying the term “unit-character” is to blame, 
or rather, the term ‘‘unit-character” itself is to blame, being all- 
together too elastic and too easily misapplied. If we say, that black 
and agouti mice differ in one pair of “unit-characters”, this simply 
is a statement of the fact, that the agouti hybrids from a black and 
an agouti parent, produce, inter se, three times as many agouti as 
black offspring. If we want to express, that all agoutis have a 
genetic factor, which all blacks lack, it does not suffice to say, that 
black and agouti differ in one unit-character. There are at least 
two kinds of agouti, differing because of the presence in one of 
another gene. Those mice having this gene are richer in colour than 
the others. There are also two corresponding kinds of black, with 
and without the same factor. The statement: “Black is a unit- 
character” has no significance. It is possible, by selection, to make 
a population of only black mice, either on the average darker or 
fader. by changing the proportion, in which the animals with or 
without the second genetic factor find themselves. 

The fact that the Hooded rats have one unit-character, or, to 
state it a little more correctly, the fact, that Hooded and Irish rats 
differ in one pair of unit-characters, does not necessarily imply, that 
all the Hooded rats must therefore constitute one genotype. The 
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possibility remains, that amongst Irish rats, as well as amongst Hooded 
ones, more than one gene differentiate the animals, and that selection 
favours a change of proportion between animals with and those without 
such genes. 

It is, for example, theoretically very well possible, that, in the 
case of the partially albinistic rats, we would have a complete 
analogon to Nırsson-EHLE’s case of the coloured wheats. Supposing, 
that a number of genetic factors, each by their coöperation tend to 
make the coloured area on such a rat extend further on the body, 
it is easy to see, how a light animal, mated to a dark one, may 
produce dark young, which, in their turn, will give some ligt ones. 
And if it pleases us, at some arbitrary point in the range of pigmen- 
tation-grades, to make a division, by calling all the lighter animals 
by one name, and all the darker ones by another, it may very well 
be, that we will get about three rats of the darker type to one of 
the lighter. Especially must this be so, if one of the genetic factors 
involved happens to have a somewhat greater influence on the 
development than the others. 

We see, that it is vitally important to know, whether the material 
used by CASTLE was pure for all the genetic factors involving the 
extension of pigmentation, or whether it possibly was not. We know, 
that generally, animal populations are very far from pure, in respect 
to all sorts of genes, even for such as give them part of their 
commercial value, and the lack of which may make them worthless. 
So for instance, we found that in Holland black sheep, which always 
lack a genetic factor, present in the whites, though never used for 
breeding-purposes, are nevertheless produced in practically all the 
very best folds. The same holds true for red-and-white individuals 
in the black-and-white Dutch cattle, miscalled Holstein-Frisians. 

Even for such very important genes, a percentage of the animals 
is always impure, and by the ordinary methods of breeding, this pro- 
portion is only exceedingly slowly being ameliorated. Weeding out 
the heterozygotes, whenever they betray themselves, ought to help, 
and one of the best sheep-breeders in Holland, Mr J. Dyt, on Texel, 
is now using this method consistently. 

Strict inbreeding, mating of brother and sister, parent and child, 
together with a weeding out of any couple, consisting of hetero- 
zygotes, and their possible children, would theoretically be the very 
best method of making a family of animals pure for any genetic 
factor its members may contain. For this heightens the chance, of 
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bringing the heterozygotes together, and once two animals happen 
to be mated, both pure for the same gene, the family will be pure 
in respect to this gene. 

Even strict inbreeding, without any selection, as surely must 
bring about a similar result. In a family of animals, strictly inbred 
(brother to sister, parent to child), it must necessarily happen, that 
two are mated, homozygous for the same genetic factor or both 
lacking it, from which moment the family derived from this single 
couple, will be pure in respect to that gene. 

Now, did CAsTLE take the only precaution possible, to heighten 
the probability of starting his selection-experiments with material 
pure in respect to the genetic factors possibly involved? Did he 
use material severely inbred for a great number of generations? 

He did not, and this decimates the value of his work. Not only 
did he not begin his experiments with severely inbred material, but 
throughout the course of his experiment, the animals were not so bred. 


If CAsSTLE’s rats were not genetically homogeneous material, he 
should have seen instances of segregation. Did he see such instances, 
distribution of any gene over half the number of gametes produced 
by an animal heterozygous for it? 

The answer must be: no, he could not see evidences of segre- 
gation in his pedigrees, because he made no pedigrees of individual 
rats, but only tables of averages, thoroughly grinding up as it were, 
and mixing his results before even looking at them. 

The statistical expression of the recorded results of selection- 
experiments on such a vast scale as those of CASTLE and his assistants, 
(they bred over ten thousand rats) is the only reliable way of obscur- 
ing segregation within Hooded and Irish families, if such segregation 
occurs. Now, does it occur? Is there any evidence for segregation 
of genes in Hooded rats, or in Irish rats? 

To find this out, it is obviously useless to work over CASTLE’s 
results. As useless, as it would be to try and find out the shape of 
the individual potatoes which went into a dish of “Pur&e de pommes 
de terre”. If, by chance, there exist any extensive pedigrees of rat- 
families recorded by pictures, CASTLE may still do so himself. 

A little more than three years ago, the authors set out to try 
to find out by carefull pedigree-breeding of Irish and Hooded rats, 
whether or not there would become visible indications of segregation 
within these groups. We bought some Hooded rats, and an Irish 
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male, bred from a wild Mus norvegicus and a female “rat de labora- 
toire’’. The rats were numbered, and classed in a catalogue, which 
gave on each half page the number of a rat, its colour, and sex and 
the number of its parents, the animals it was mated to, and those 
of its young, produced with any of these. A picture of the rat was 
filled in in an outline, printed on the page from a rubber stamp. 
Thus, it was easy, for any given rat, to look up its ascendants as 
well as its descendants. 

The breeding-experiments ended in a catastrophe, only one single 
rat surviving an all-devastating epidemic. 

The records, however complete, were far from giving us a clear 
oversight over the results so far obtained. When however, Prof. 
CASTLE published his paper in the American Breeders Magazine, and 
thus showed still to adhere to the belief, that he had, by selection, 
modified a gene (or in his own words a unit-character) we thought 
it worth while to put the pictures of our rats together, and arrange 
them in pedigrees, to show clearly what selection had accomplished 
in the few generations we had bred. 

The result is shown in the two figures. Of each family the 
parents are figured at the left, all the children born from them at 
the right. Where a rat figures more than once in the plate, it has 
been given a distinctive sign, to facilitate looking up its descendance. 

In the first figure is shown the genealogy of a family of Hooded 
rats, originating from a brother and sister, of which we know nothing 
further, than that they were produced from two hooded parents, 
and that the litter contained some albinos. These two rats, N°s 47 
and 3 have given eleven Hooded children, of which some were as 
dark as the parents or darker (e. g. 46 and 125) and some much 
lighter (45, 44, 50). 

The variation in this family is discontinuous. 

Two of the darkest, N°s 49 and 125 have been mated (46 and 
125 being of the same sex) and they have given three dark hooded 
young. Two of the lightest, 44 and 50, have given only two light 
Hooded young. The two extremes, 44 and 46 have been mated, 
producing dark and light Hooded young. The two lightest, 44 and 
45, have given fourteen children, all Hooded, and all light. One of 
the dark sons of 44 and 46, N° 150, has been mated back to his 
mother, 46. They have given dark young chiefly, but also some 
lights, 261 and 268. Of these, two dark ones have been selected, 
23, 263 and 260. These have given six young, all dark. 
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What are we to conclude from these results? The variation is 
clearly discontinuous. In this family, light Hooded and dark Hooded 
have behaved exactly as Hooded and Irish usually do, they have 

_ “Mendelized’”. 
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Fig. 4., On this plate the dorsal and ventral side of each rat is pictured, 


168 Arend. L. Hagedoorn and A. C. Hagedoorn. 


We must not be misunderstood to say, that there are only two 
types of Hooded rats, but simply, that here at least we have shown 
a gene, which distinguished some Hooded rats from others. 

Nes 47, 3, 46, 150, are heterozygous for this genetic factor, 
N°s 49, 125, 263 and 260 are probably homozygous for the same, 
or at least one of each pair, and N°s 44, 45, 50, 169, 170, 195, 196, 
193, I94, IQI, 192, 197, 198, 81, 82, 83, 85 and 54 are clearly 
without it. 

Here we have the first indication of a gene, distinguishing par- 
tially albino rats from others, which is not that, which by its presence 
or absence makes the distinction between Irish and Hooded rats. We 
will for a moment call this last gene A and the newly found one B. 

Are these two genes, A and B, independantly transmitted? For 
this we must look to the other table, Figure 4. 

Irish male N° 6 was mated to a light hooded female, 19. As 
neither from this mating, nor from another with a light Hooded 
female, were there light Hooded young, it must be concluded that 6 
was pure for B, though impure for A. His formula in respect to 
these two genes was therefore AaBB. : 

6 Was mated to his daughter 64, who, because of her breeding, 
must have been AaBb. Thus the mating of 6><64 becomes AaBB >< AaBb, 
This should give two classes of young only, Irish and dark Hooded, 
as we actually find. 

204 And 200 are both Irish, they have only three young of which 
two Irish and one, N° 217, Irish or dark Hooded. 

204 Has been bred to three other females. With 202, dark 
Hooded from 6 and 64, he gave Irish and dark Hooded children. 
Either 204 or 202 has therefore been homozygous for B. (251 can 
not easily be classed.) 

201 Is another sister to whom 204 has been mated, she was also 
Irish and impure for A, like 204, for they gave some dark Hooded 
young. 

204 Has been mated to his daughter 215, producing only Irish 
and solidcoloured young. This proves 215 to be homozygous for A. 
This can be further seen from her mating to 253 which produced 
only Irish and self-coloured young. 

When male 6 was mated to light Hooded female 7, they gave 
Irish and dark Hooded. We now come to a mating of 60 and 74, 
half-sibs, both from male 6 and light Hooded mothers, and therefore 
necessarily both AaBb. They ought to give some light Hooded young. 
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In fact the only two Hooded children from this mating are light. 
76 >< 60 is another mating of the same nature, giving the same result. 

This pedigree gives no answer to the question, as to what would 
be the characters of an Ab rat, an Irish, which when mated to light 
Hooded would produce only Irish and light Hooded. Such a rat has 
however been figured by CASTLE in the only individual pedigree 
recorded by a picture, and this picture shows it to be an Irish like 
the AB Irish ones. 

We have now shown the existance of still another gene, present 
in some rats, absent from others. In rats, which are Hooded, pre- 
sence or absence of this gene makes the difference between dark 
Hooded and light Hooded. It will probably be possible to find still 
more of these genes, by selection-experiments within a family of light 
Hooded rats. From our pedigrees the first evidence for the existance 
of our factor B, could only be got from the pedigree of the Hooded 
family. 

It is further clear, that by calculating the average grades of 
parents and children, nothing whatever would have been got from 
these pedigrees. Looked at, side by side with the table of pictures, 
such a statistical rendering of the facts becomes absolutely meaning- 
less. We now know several things. If, from one lot of rats, CASTLE 
and his assistants could breed extremely light hooded as well as 
practically self-coloured ones, this may mean that for at least two 
perfectly independant genes, this family was heterogeneous, either 
because some rats were heterozygous for one or both, or because 
these factors were present in some rats, absent from others. And if 
his material was possibly heterogeneous for the factors we know, 
‘which influence extent of pigmentation, it is very improbable that 
it happened to be pure for other such genes, which we do not yet 
know separately. We may therefore, with all safety, conclude shat 
the selection-experiments of Prof. CASTLE with Hooded rats do not make 
it in the least probable that selection could change a gene, as it is evident 
that he did not take any of the indispensable preliminary precautions 
which alone could have made his experiments fit to elucidate the 
question to which he wanted the answer. 

There is one point which needs clearing up. It may seem curious 
to many, that, if selection in CASTLE’s series acted by eliminating 
genes, it did not have very much more striking results. 

We, in our two or three generations, had far better results than 
CASTLE in six. It must be noted, that CASTLE did not strictly inbreed 
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his rats, and especially, that Ze did not select them very 
rigourously. 

We read for instance, that from light Hooded rats, he obtained 
some without any backstripe. He then did not continue with rats 
of this cathegory only, but he chose as parents for the next gene- 
ration some without backstripe, and some with a reduced backstripe. 
This example shows, that he did not, as a matter of principle, continue 
only from parents, having the chosen character best developed. 

CASTLE, throughout his paper, emphasizes that selective breeding 
is necessary very slow work, and that, therefore, the effect of selec- 
tion may escape us “Mendelians”, looking only for gross differences. 
But this slowness of the effect of selection, in those cases in which 
it must have results, is only apparent. In CAsTLE’s selection-series 
this slowness is certainly unduly flattered. 

It might be said by some selectionist that CASTLE’s experiments 
with rats are not the only ones, which seem to prove the modification 
of genes by selection, and that, even now this one case happens to 
be disproven, other similar cases still stand. To this we can only 
answer, that all those cases are very similar, and that especially they 
all have the same defects. In no one case have the experiments been 
started with material which was strictly inbred, and which had only 
the slightest claim to genetic homogeneity. 

It is evident, that it would be unfeasible to work over all those 
cases which have been published as proof for the supposition that 
selection can modify a gene. Such work would be hopeless; while 
we should be engaged in breeding-experiments, patiently disentangling 
the genetic factors overlooked, the authors of these cases would be 
busy getting up new instances for us to disprove. 

It is easy to see, how one can, by selecting the animals which 
vary in one direction, make a family which lacks such factors as by 
their coöperation to the development tend to influence it in the 
opposite direction, if the material is impure for such factors. 

And it is also easy to see, why, in a strictly inbred family 
(brother to sister, parent to child) such selection has a much more 
speedy effect than in mixed breeding. 

But it is obvious that, when such a change is accomplished, 
selection in the opposite direction will never succeed in bringing the 
lost genes back, and therefore it would be impossible in an inbred 
family, to bring it back to its starting-point. Still, this would be 
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as easy, if selection in reality changed the germinal bases underlying 
the character in question. 

We challenge anyone, by selection to change any character in any 
direction, beyond the range of its modifications, and then to bring it back 
to its starting-point, beginning with one brother and one sister of like 
grade (or with one plant) and by strictly inbreeding (self-fertilizing) 
this family (brother to sister, parent to child). The range of modifi- 
cations of animal characters to be measured by the greatest difference 
in respect of the character selected, between the two sides (right and 
left) of the most asymmetrical animal produced. For the whole animal 
comes frome one zygote. 


IV. Statistical methods in the study of variation. 


A very lamentable error in the selection-experiments of some 
authors and notably in those of Prof. CASTLE with Hooded rats, results 
from the fact, that it is simply taken for granted that the material 
is genetically pure, and can therefore be treated by statistical methods. 

Now, it may be conceded, that possibly the study of modifi- 
cations of genetically pure material may be interesting from certain 
points of view (though we can not see how it could ever bring us 
anywhere biologically) but in material not certainly pure, the method 
is a very dangerous one, and may readily give very misleading results. 

For as the statistical method concerns itself exclusively with 
results, and absolutely neglects the causes of variation, it must hope- 
lessly tangle up these causes, and we could only conceive of a mathe- 
matician, absolutely callous to the biological problems involved, de- 
lighting in arranging and manipulating the figures for their own sake. 

For the biologist the statistical method must be the very last 
resource, a thing to be used only in those cases, where an analysis 
of causes seems hopelessly impossible, and where the results of these 
causes have been collected anyhow. For instance in practical cases, 
such as in the Life-insurance-business.: 

The average grade, to which an organ is developed in two parents 
has not only not necessarily any relation to the grade this organ has 
in any one of their children, worse, it even stands in no biological 
relation to the grade shown by either one of them. 

If anyone tells us, that this horse has four legs, this hen two and that 
spider eight, and that, therefore, these three animals have an average 
number of four and two thirds leg, most of us would see that this, 
though expressing a mathematical truth, has no biological significance. 
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But if another tells us, that this man is six feet long and his 
brother five, and that therefore they have an average height of five 
and a half foot, there would certainly be some, who would think that 
this statement corresponded to something biologically. The tailor of 
our two brothers would certainly smile if they brought him their 
carefully tabulated average measure. 

A statistical representation of the facts of inheritance would be 
justified only in a case in which we would be sure that the inheri- 
tance were wholly ‘“‘blending’. Cases of true ‘“‘blending”’ inheritance 
have never been found by analytical breeding-experiments worth the 
name, and probably ‘‘blending” inheritance is a fiction, the belief in 
which has been created by just this statistical method, by making a 
hash of facts of inheritance. 

Suppose we have a population of birds, in which some are black, 
and some, because of a lack of one certain gene, are white. We start 
with equal proportions. We now make an arbitrary scale of colours, 
beginning with white, calling it one, passing through very light grey 
and darker gray to black, calling these grades r—10. The average 
colour of our population will be one plus ten divided by two, which 
makes five and a half. Now some influence sets in which favours 
the survival of the black birds rather than the white ones. For in- 
stance, the birds are turned out to shift for themselves and the white 
ones fall more easily a prey to cats and owls. 

Gradually the average shade darkens. It passes from 5,5 to 
6 and 7 and 8, finally becomes nearly Io, nearly all the white ones 
having been caught. 

Now this example illustrates several things. In the first place, 
our average colour will be pushed to one direction, not only in the 
course of generations, but even during the first winter, when the 
animals do not breed, but are simply being eaten, the white ones 
more rapidly than the black ones. 

Secondly, it shows, how the method gives us an alltogether wrong 
idea of the facts. In reality, in the population there never has been 
seen an animal of grade 6 or 7, or of any other grade but I or 10. 

And why, if the method proves itself wrong in a case where the 
difference between the individuals mixed is a striking, “discontinuous” 
one, should it be less wrong in cases, in which differences are more 
subtle and smaller, and where it is less easily proven absurd? 

Even if in partially albinistic rats, there did not exist any but 
self-coloured animals and mutually indistinguishable light Hooded 
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ones, could Prof. CASTLE, by measuring, adding and dividing the 
extent of his animals dorsal-stripe, have got the figures actually 
obtained. 

We know, that gradually his individual rats became darker in 
one series and lighter in the other, because be tells us so; from the 
average grades tabulated, such a fact could never be got, they could 
as well be the expression of a gradual preponderance of dark over 
light rats in one, of light over dark rats in the other series. 


V. Series of genetic factors which influence the development 
in the same direction. 


The days have passed, when people speculated upon the ways 
in which the “determinants” “called into being’’ the characters. Most 
geneticians are now fairly well in accord that each character (with 
the organism showing it, which must not be overlooked) results from 
the coöperation of a large number of factors, genetic, inherited ones, 
and environmental factors. This is the chief reason why it is wrong 
to call the different genetic factors by the first letter of the name of 
some quality they, in some combinations, help to bring about. Thus, 
for example, was a certain gene studied in rodents called B, or s, z 
or N by some, according to the nationality of the authors, because 
of the fact, that animals, having this gene, in combination with a 
few hundred others, and in the absence of a number of still other 
factors, are black. It has been said that such names only serve as 
an aid to the memory, but the danger remains, that some people, by 
the use of such letters recalling characters, are strenghthened in the 
erroneous belief that these factors “call into being” these qualities. 

We know at least seven different genetic factors in the develop- 
ment of the rodents, which influence the coat-colour, and we know 
exactly what combinations of these factors may produce certain colours 
under definite circumstances. 

Thus, if a mouse or cavy shall be black, it must contain with 
other things at least the genes A, B, C, D, E, and F, and it may not 
contain a gene called G, lest it become agouti. 

Again, we know a series of genetic factors, which all influence 
the colour of the eye in mice. Some of these tend, in certain com- 
binations, to make the colour blacker, others to make it redder. We 
happen to know these factors very well, and what other influence 
they have on the development of a mouse. > 
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Nırsson-EHLE has studied a series of genes, which all, by their 
coöperation to the development of a wheatplant, tend to make the 
colour of its grain darker. How these factors exert this influence, 
(speaking physiologically) we do not know at all, nor do we know, 
what other characters of wheat each one of them may influence. It 
is easy to see, that the two last cases are completely analogous. With 
the exception, that we know more of the factors influencing eye-colour 
of the mouse, than about those influencing grain-colour of wheat. 

Prof. ARNOLD LANG has used Nırsson-EHLES example to give a 
tentative rational explanation of some cases of so-called blending 
inheritance, notably of the fact that CASTLE obtained young rabbits, 
intermediate between their parents in earlength, from which young 
in a limited number of offspring, he obtained none with an earlength 
as great as that of the grandmother, or as small as that of the grand- 
father. He showed, that by assuming that several genes influenced 
earlength, a very plausible explanation of this case could be given. 
But he went further, he invented a new term to be applied in such 
cases, Polymerie. To cite his own words: Von Polymerie könnten wir 
also sprechen, wenn eine bestimmte Eigenschaft in den Gameten von 
mehreren gleichartigen aber selbständigen Genen bedingt würde, deren 
Wirkungen sich kumulieren. 

This wholly technical point is, we think, a weak spot in the 
otherwisely admirable paper by Lang. For, what constitutes the 
difference between Polymeres and other genes? Only this, that Poly- 
meres would be “gleichartig”, having the same nature. Now, do the 
facts force us, to admit, that a number of Polymeres have more in 
common than an equal number of other genes? We mean, something 
which should be of fundamental importance. 

Clearly, they have this in common, that they influence the deve- 
lopment in the same direction. This is something. But would it not 
be necessary to know that they influence the development in the same 
way, to distinguish them from other genes? That two influences 
have an analogous result does not necessarily stamp them as of one 
kind. Far from it. If they had the same influence physiologically 
it would be something different. If one genetic factor darkens the 
colour of wheat by helping to produce in the grain a coloured sub- 
stance, and a second genetic factor darkens the colour by making 
the grain more transparent, what, we want to ask, have these two 
things in common which justifies their being classed together? If 
the factor H, which distinguishes richly coloured mice from fade ones, 
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by its presence in some combinations tends to make the eye black, 
instead of ruby, and the factor E, which distinguishes black mice 
from lilac ones does the same thing, does this analogous result suf- 
fice to call these two genes “Polymeres’? I think nobody would 
want to call them so, because we know these genes as different, as 
apart from eyecolour they both influence coat-colour, and this in a 
different way. But then, must we call the genes studied by NıLsson- 
EHLE Polymeres, simply because as yet we know only that they in- 
fluence grain-colour, and because as yet we do not know, what other 
possible effect each may have on the development of a wheat-plant? 

Looked at in this way, the distinction between Polymeres and 
other genes becomes wholly artificial. 

There exists a good example, which beautifully illustrates this point. 
In the Pea, DE VILMORIN has found a gene which was absent from all 
those pea-plants, of which the dry seeds adhere together in the pod. 

We will call this factor a. Plants with a never have any grains 
sticking together. Plants without A may or may not present the 
phenomenon, and this depends, apart from non-genetic influences, 
such as a wetter or drier season, chiefly from the presence or ab- 
sence of the genes we will call B, c, D, E, F, andG. In such a way, 
that presence of D and G tends to make the grains cohere better, 
and that presence of E and F makes them looser, so that they break 
apart more easily. Band c finally, when they happen to be together 
in the plant, have the same influence, but neither of these has by 
itself any appreciable effect. 

This case would assuredly be classed as one of Polymerie, were 
it not, that by chance we happened to know the six last genes, 
apart from their tendency to favour or hinder the cohesion of the 
grain. We know the influence these genes exert on other parts of 
the plant. The presence of factors B and c together is necessary for 
the formation of the waxy gloss on the whole pea-plant, seeds in- 
cluded. This impalpable layer of waxy stuff seems to hinder the 
ripening seeds in comenting themselves well together. 

The genetic factor D, by its coöperation or absence, makes the 
difference between plants with horny, stiff, smooth pods and those 
with soft pods, which cling to the seeds, and in drying often break 
them apart. 

E makes the difference between white-flowered and rose-flowered 
plants. The seeds of a plant with E are lightly coloured (if F be 
absent), and have a lesser tendency to hang well together. 
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F makes no difference by its presence or absence, unless E be 
also present, when the grain will be darker coloured, and the flower 
purple. Grains of this colour stick rarely all together in a pod. 

Finally there is G, which is present in plants with broad pods, 
and not in those with narrow pods. There is a decided difference, 
in respect to coherence of the seed, between plants with, and those 
without this gene. 

This case beautifully illustrates that the difference between Pody- 
meres and other Genes is only caused by the amount of our knowledge 
of the genes involved. When we hardly know them, and only, that 
they have, among possible other qualities, also each about the same 
influence on a certain character, we may call them Polymeres, but 
as soon as we get to know more about them, or more surely still, in 
those cases, in which we already know such genes in their influence 
on other points, we will not call them by that name. 

It has, of course, never been the intention of Prof. Lane to 
express the idea that polymeres differ in a fundamental way from 
other genes. He simply happens to look at genes from the point of 
the characters they influence, and not reversely. And because he 
tends to study characters, rather than genes, he naturally wants to 
class the genes with an eye to their relation to characters. Thus, it 
is from his point of view, sufficiently remarkable, that groups of 
genes all influence the same quality in the same direction. There is 
nothing to be said against this view. 

The danger only arises from the fact, that it is all too easy to 
think, that such groups of genes all influence such a character in the 
same way, speaking physiologically, and that they must therefore be 
fundamentally of the same nature, for instance chemically, which 
assumption is manifestly unwarranted by the facts we find in the 
better-studied cases. 

Lane will never make this mistake, but others will. We have 
already read about “characters which are determined by one, and 
others by several determinants” and “characters having a multiple 
representation in the germ’, all unavoidable consequences of the 
polymere-idea on the unit-character-way of thinking. 

The distinction between Polymeres and other genes ought to be 
abandoned by all those, who want to get rid of the term “unit- 
character”. 

In writing the genetic formulae it is better to use different signs 
for all genes, instead of using the same letter, A!, A?, A® etc., for 
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such genes as happen to influence the same character, as this way 
of writing the formulae might lead some people to think that these 
genes somehow were of the same kind. 

In the practice of animal-breeding, it is found every day, that 
nearly all characters of any importance, and therefore subjected to 
selection, are influenced by several genetic factors for which the 
population is not pure. It can not be too often emphasized that it 
is only for this reason, that such characters can be modified by 
selection. The greater the number of offspring in each generation, 
the more strictly inbred the family is, and the more severe the 
selection, the quicker will its effect be felt. The quicker also will 
the limit be reached, to which the character modified can be bred. 

Which is the limit, to which any given character, or any organ, 
can be brought? Obviously, there is, for a great many things, a 
physiological limit. This is clearly the case in such instances as 
that of the proportionally already too small head of certain tumber- 
pigeons. But it must not be thought, that in many cases we will 
come anywhere near this physiological limit. For in all cases, there 
is a limit, given by the most favourable conditions, together with 
the, for the development of the organ or character, most favourable 
combination of genes realisable. Genetic developmental factors, which 
tend to modify the quality in question in the desired way, can be 
combined only in so far, as by crossing they can be brought into 
the material, and this can further be bred pure for all such genes. 
On the other hand, genetic developmental factors, which tend to an 
influence in the opposite direction, can be eliminated in as far as the 
material is already impure for them, or can be crossed to organisms, 
lacking these genes. 

It will be clear, that the limits thus imposed upon different 
qualities must necessarily often fall short of the physiological limits. 
Thus, for example, there are clearly no physiological limits which 
restrict the range of colours in Mus norvegicus, and keep it far nar- 
rower than that in Mus rattus, or in Mus musculus; only, in the 
brown rat all individuals are still pure for many genes which are 
absent from some individuals of the other species. The range of 
colours may become as extensive as in the other two forms, if these 
genes happen to get lost in some individuals, either spontaneously, 
as such genes have been found to get lost occasionally, or by mating 
to individuals of the other species. No amount of selection alone 
could do it. 


Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. XI. 12 


178 Arend. L. Hagedoorn and A. C. Hagedoorn. 


Cases in which a single quality is influenced by several genetic 
developmental factors, are very common; they are the rule rather 
than the exception. It would be difficult indeed, to point out a 
character, on which only one gene had appreciable influence. We 
must not forget, that only in those instances are we sure of the 
exact influence one factor has on the development, in which we can 
study this factor by comparing two individuals, to the development 
of one of which only it has coöperated, whereas the other developed 
without undergoing its influence. This holds true for genetic as well 
as for non-genetic developmental factors. 

The only cases therefore, in which we can study the influence 
of several genetic factors on the same quality, are those, in which 
each of these genes is present in some, absent from other individuals. 
Such cases are those of the grain-colour of wheat, of the coherence 
of pea-seeds, eyecolour of the mouse, and others. In some of them, 
as in the cases studied by Nırsson-EHLE, the factors studied all 
happened to influence the development in the same direction. In 
other cases some genes influence a quality in one direction, others in 
an opposite direction. 

LanG showed that cases of so-called “blending” inheritance could 
be easily accounted for, by the assumption that the character in 
question were influenced by several different genetic factors, in 
respect to which the two forms crossed differed. 

He showed, that by assuming the existance of six different factors, 
each influencing the development in the same way, and to the same 
extent, for which six factors the hybrid was heterozygote, the facts of 
blending inheritance could be very well explained. There are however 
one or two minor points which are somewhat strained in the way in 
which he offered this explanation. 

In the first place, LANG assumed in his explanation, that the 
quality in those individuals which are heterozygous for a given gene, 
would be intermediate between the same quality in an individual 
homozygous for this gene, and one lacking it. It is true, that there 
seem to be undoubted cases in plants, in which individuals hetero- 
zygous for a given gene, are distinguishabe from sueh, as are homo- 
zygous for it, but such cases are very clearly exceptions rather than 
the rule. And in animals, the very few examples of the same pheno- 
menon have a decidedly suspicious look; some of them have already 
been shown to be cases, in which we had to do with two “anta- 
gonistic” genes, and others look very much like cases of ‘‘mutual 
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repulsion” between two genes. Anyway, in animals it is certainly 
the rule that two individuals, genotypically identical, with the 
exception that one is pure, the other impure for the same gene, are 
indistinguishable. 

The second strained point in LANG’s tentative explanation, is, 
that he assumed, that in the crosses which would result in cases of 
blending inheritance, one of the forms crossed possessed all the genes 
in question, whereas the other form lacked them all. 


Or rather, this assumption is directly related to the preceding 
one, as cause and effect, for it is clear, that, if one parent has some 
genes, which all tend to influence a certain quality in one direction, 
the other parent lacking them all, the offspring of such a couple 
would have the quality developed to the same extent as the first 
parent, unless heterozygotes and homozygotes differed visibly. Now, 
we consider it exceedingly unlikely that both unprobable possibilities 
would coincide. Neither is moreover necessary for LANG’s explanation 
of the facts. If one parent has a gene which tends to influence the 
development in such a way, that a certain quality changes in one 
direction, which gene the other parent lacks, whereas this other parent 
has a gene, influencing this quality in the opposite direction, the 
resulting offspring will be intermediate. 


To give an example. A blue Andalusian fowl, when mated by 
us to “recessive” white hens did not produce as many blue as white 
chicks, as should result on the hypothesis, that the white Andalusian 
is a recessive white (blue and black Andalusians being heterozygotes 
and homozygotes for one single genetic factor), but exclusively blacks 
and blues in equal proportions. 


This would give us the following hypothesis of what causes the 
peculiar inheritance of colour in the Andalusian fowl. Black Ada- 
lusians possess a gene, absent from the whites, which gene, which 
we will call a, together with all those genes, which all Andalusians 
have in common, produces a black fowl. They lack another gene, 
B, which is present in the white Andalusians (which in their turn 
lack A). This factor B, present in a pigmented fowl, actively “dilutes” 
the colour. It has no effect in the white Andalusians, because these, 
as they lack A, are not pigmented. We should therefore expect dilute 
black (blue) young from the cross black >< white, which, inter se, would 
give AB, Ab, aB and ab offspring. Now, there is no evidence that in 


Andalusians there are ever produced aabb animals, or AABB. There 
22% 
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seems to be a mutual repulsion between A and B, so that no AB or ab 
gametes are ever produced. In some varieties of fowls this repulsion 
does not seem to exist, as pure strains of blue chickens occur. 


In other cases, more genes, influencing a character, some in one, 
some in another direction, may come into play. A good instance is 
the following. B is a genetic factor which, in mice, makes the diffe- 
rence between recessive yellows (bb) and mice of other colours (Bb 
and BB) D is the factor distinguishing e. g. black mice from blue 
ones (D) from (d). Presence or absence of G makes the difference 
between agouti and black, or between cinnamon and chocolate. 


If we now take a dilute yellow agouti mouse, which has a 
creamish sandy colour, and whose formula, in respect to the three 
factors named, is bdG, and mate it to a black one (BDg), the young 
from this mating will all be agouti, the colour of the wild mouse, 
and as exactly intermediate in colour between the two parents, as it 
would be possible to imagine. 


Or the case of the coherent peas. Suppose, we cross an aBCdEFg 
pea, which has no, or practically no grains sticking together, to an 
abeDefG one, in which all the seeds always cohere. The hybrid will 
be aBCDEFG, and because of this constitution it will be intermediate 
between its parents. 


It seems hardly probable, that the difference between the skin- 
colour of a Negro and that of an European, should be due to the 
fact, that the former has a number of genes, which each tend to 
make the skin darker, which genes would be all lacking from the 
European. The fact alone, that their hybrid is intermediately coloured, 
shows, we think, that the European parent of mulattoes must possess 
one or more factors which by their coöperation to the development 
tend to lighten the colour of the skin. For else we should have to 
assume, that by a coincidence, all these genes which the black parent 
has more than the white one, are of the exceptional kind, which make 
the individual homozygous for it different from the corresponding 
heterozygote. If it should be true, that in man there exist genes, 
which by their coöperation to the development tend to make the 
skincolour lighter, then it should happen that in some crosses, especi- 
ally in those, in which the parents differ little in skin-colour, the 
children resemble the lighter-coloured parent. In the book on “Croi- 
sements ethniques” by J. A. N. PERIER, several such instances are 
given, notably cases of crosses between Arabs and Negroes, or Negroes 
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and Indians. In this same book instances are given, which go to 
prove that not all Europeans have children of the same colour from 
parents of one single darker-coloured race. This also shows the active 
influence of the lighter parent on the skin-colour of the children from 
such unions. 


Certain authors have regarded the “multiple-factor-hypothesis” 
as a new kind of dodge, a trick to provide a facile ‘‘Mendelian” 
explication for cases which are evidently “non-Mendelian”. We have 
tried to show, that this hypothesis is not a new one at all, that 
„simply the “one-factor-one-character-idea”, which is still all too com- 
mon, made the fact, that several genetic factors can influence the 
same quality, look new. 

There is not the slightest fundamental difference between cases, 
in which we are observing the segregation and redistribution of a few 
genes which happen to influence one single quality, and such, in which 
a number of genes are studied, which make their influence fılt on as 
many different points. 


VI. Rules and Laws in Genetics. 


A good example of the general looseness in terminology, which 
has done so much to hinder the development of Genetics as an 
inductive science is afforded by the use of the word “law” for some 
generalizations. The difference between “rule” and “law”, which is 
a very definite one, has been lost sight of by quite a number of 
authors. 


A rule results from observations. If we see that something 
happens very frequently under given circumstances, we can state 
that it is the rule that under such circumstances this happens. It 
is a rule that objects, released at a certain distance from the earth’s 
surface fall down. It is a rule that the genes for which an organism 
is heterozygous, are distributed over the gametes without influencing 
each others distribution. Such rules simply state what generally 
happens. We may occasionally find exceptions to rules. A rubber 
bag, distended by a light gas, does not fall towards the earth, but 
away from it, and as to the distribution of genes, cases of coupling 
and of repulsion have been found. 


Natural /aws are generalizations of another kind. Whenever we 
find a general rule with a number of definite exceptions, we may, 
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by analyzing the nature of such exceptions, by experimenting, by 
analyzing the conditions, find a “law”, which lies at the base of the 
rule. To a ‘law’ there are no exceptions. If there is one instance 
found, which proves that the “law” is not general, it ceases to be a 
law, and again we have to try and uncover our real law. 

It may happen, and in fact, it happens not unfrequently, that 
to all appearances a rule and a law are flatly opposed. To give an 
example. We all know that heavy bodies fall with greater velocity 
than lighter ones. This is a rule. It is only in very exceptional 
circumstances that bodies of different specific gravity fall with the 
same velocity, namely, if the room in which they fall is void of air. 
Still, because by such experiments we know that it is the resistance 
of the air which causes lighter bodies to fall slower, NEWTON’s law 
is not invalidated by our every-day experience. 

Neither of the so-called laws of MENDEL may be called a law. 
Neither the rule of Dominance, nor the rule of independant segre- 
gation. But, through the experiments which show occasional cases 
of coupling or of mutual repulsion of genes, we know at last that 
for every gene, which entered only in one gamete of an organism’s 
germ, as many gametes are always produced with as without this 
gene. This again beautifully illustrates the difference between a rule 
and a natural law. The rule is that on mating inter se two animals 
(on selffertilizing a plant), heterozygous for one gene, we get an off- 
spring, consisting of three times as many individuals with as such 
without this gene. To this rule there may be found exceptions. For 
instance, the normal hybrids from waltzing and normal mice, when 
mated inter se, always produce much less than 25% of waltzing 
young. 

But to this law there are no exceptions: “If a certain gene enters 
in only one of the two gametes, from which an organism grows up, 
this organism will in its turn produce as many gametes with this 
gene, as such without it.” 

In regard to selection, we again have a rule and a law, which 
on superficial inspection seem flatly to contradict each other. The 
rule is that “by selection on any character, the mean of the group 
subjected to this selection, in respect to this character, is shifted into 
the direction of the variates selected”. By a study of the exceptions 
to this rule (inefficiency of selection in “pure lines and in clones) at 
last this law may be evolved: “Selection can not influence a gene”, 
to which law there are no exceptions. 
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By not observing the fundamental difference between rules and 
laws, much confusion has already been created. We do not see how 
Genetics will be able to deserve the place among the inductive 
sciences it behoves it to take, so long as whole groups of people, 
studying the behaviour of characters in crosses continue to ignore 
such fundamental things. 


Bussum (Holland), September 1913. 


Notiz über den Begriff der Kryptomerie. 


Von Professor Dr. Erich v. Tschermak. 


(Eingegangen: 23. September 1913.) 


Die Feststellung eines regelmäßigen, und zwar in Mendelschen 
Zahlenverhältnissen erfolgenden Auftretens gewisser Bastardierungs- 
neuheiten oder wahrer Hybridnova — nicht bloBer Neukombinationen 
von Merkmalen, die bereits an den Stammeltern ausgeprägt waren, 
hat mich im Jahre 1903 dazu geführt, den Begriff der Kryptomerie 
aufzustellen und denselben mit Absicht zunächst rein experimentell- 
erfahrungsmäßig zu fassen!). Ich wollte die neugewonnene Arbeits- 
richtung und mich selbst nicht von vornherein auf eine bestimmte 
Spezialerklärung oder Theorie der beobachteten Erscheinungen festlegen. 

Die damals gegebene Definition bezeichnete als kryptomer „solche 
Formen, welche bei Inzucht in bestimmten charakteristischen Merk- 
malen konstant sind, jedoch im Anschluß an Fremdbestäubung ohne 
Zufuhr eines neuen bezüglichen Merkmales dennoch eine charakterische 
. Abänderung jener Merkmale, also neue Eigenschaften oder „Kreuzungs- 
nova‘ zutage treten lassen“. Die bei Fremdkreuzung entweder schon 
in F, oder in F, gesetzmäßig auftretenden Nova wurden von mir in 
den einfachsten Fällen als dominierend (Fg 9:3:4 oder 9:7), mit- 
dominierend (F3 9:3:4), rezessiv (F, 12:3:1), mitrezessiv (Fy 12:3:1) 
bezeichnet?). Bei der damaligen Fassung des Begriffes der Kryptomerie 
spielte vorwiegend noch die Vorstellung mit, daß die fremde Form 


1) Die Theorie der Kryptomerie und des Kryptohybridismus I. Mitt. Über die 
Existenz kryptomerer Pflanzenformen. Beitr. z. Bot. Zentrbl. Bd. 16 H. 1 S. 1—25 1903. 

2) Zitat aus 1903. Vgl. auch: Weitere Kreuzungsstudien an Erbsen, Levkojen 
und Bohnen. Zeitschr. f. d. landw. Versuchsw. in Österreich 1904, S. 1—106. 
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nur ein auslösendes Agens, einen Aktivator oder ein sogenanntes 
Komplement abgebe, daß also in der kryptomeren Form eine eigent- 
liche Anlage zu einer bestimmten Eigenschaft latent vorhanden sei, 
welche nur der Aktivierung bediirfe. Die beiden Formen, deren 
Bastardierung ein reguläres Novum ergibt, wurden also als in ungleichem 
Maße an der Erzeugung des Novums beteiligt angesehen, wofür speziell 
der Umstand maßgebend war, daß einerseits alle oder fast alle ge- 
prüften Rassen von Pisum sativum sich befähigt erwiesen, mit einzelnen 
Rassen von Pisum arvense Nova zu ergeben, und daß andererseits 
analoge Nova anscheinend spontan auch in scheinbar reingezüchteten 
Beständen von Pisum arvense auftraten — beispielsweise gelegentliche 
Rotblüte oder Samenschalenpunktierung unter sonst konstanten Be- 
ständen von rosablühenden oder punktlosen Erbsen. 

Analoge Bastardierungsnova, wie ich sie in den oben zitierten Mit- 
teilungen beschrieb, wurden von anderen Autoren in großer Zahl fest- 
gestellt — so von Cuénot, Correns, Shull, Bateson mit Saunders 
und Punnett. Die von den ebengenannten ausgebildete Faktoren- 
theorie, deren Grundidee bekanntlich auf Gregor Mendel zurück- 
geht, wurde mit Erfolg gerade zur Erklärung solcher mendelnder 
Hybridnova angewendet. Ich konnte mich dazu erst entschließen, 
nachdem ich in jahrelangen Versuchen die Faktorenlehre einer ein- 
gehenden und vielseitigen Prüfung unterworfen hatte, indem ich die 
Hybriddeszendenten systematisch neuerlichen Bastardierungen, und 
zwar mit ihren Stammeltern sowie untereinander, ferner mit reinen 
fremden Formen sowie mit Hybriddeszendenten anderer Herkunft 
unterzog und das experimentelle Resultat mit der aus der Faktoren- 
lehre abgeleiteten Erwartung verglich!). Die dabei bewährt gefundene 
und ganz wesentlich erhärtete Faktorenlehre erwies sich auch als zu- 
reichend für die Erklärung des zahlenmäßigen Verhaltens all der von 
mir beobachteten Bastardierungsnova. Dieselben ließen sich teilweise 
auf eine Synthese, teilweise auf eine Analyse von Faktoren (Bateson) 
zurückführen. Speziell fanden die früher erwähnten einfachsten Fälle 
eines dominierenden, mitdominierenden, rezessiven oder mitrezessiven 
Novums eine Erklärung als Fälle von bifaktoriellem Unterschied oder 


1) Vel. bereits meine Darstellung der innerlichen oder wesentlichen Vererbungs- 
weise nach der Faktorenlehre in Bd. IV der Züchtung der landwirtschaftlichen Kultur- 
pflanzen von C. Fruwirth, 2. Aufl. 1910 S. 88—105 und speziell: Examen de la 
theorie des facteurs par le recroisement méthodique des hybrides. Paris 1911 sowie 
Bastardierungsversuche an Levkojen, Erbsen und Bohnen mit Rücksicht auf die 
Faktorenlehre. Zeitschr. f. indukt. Abst.- u. Vererbungslehre Bd. VII, H. 2, 1912. 
S. 81— 234. 
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dihybrider Bastardierung — und zwar ließ sich die erste Gruppe 
zurückführen auf Zusammenfügung bisher getrennter Faktoren (AB), 
die zweite Gruppe auf isoliertes Hervortreten eines bisher in Kom- 
bination (AB) gestandenen Faktors (\b) bei Wirkungslosigkeit des 
isolierten zweiten Faktors (aB—ab), die dritte Gruppe als isoliertes 
Hervortreten des bisher gehemmten, verdrängten oder verdeckten 
zweiten Faktors (aB) bei Gleicherscheinen aller die beiden Faktoren 
oder nur den ersten Faktor enthaltenden Formen (AB= Ab), endlich 
die vierte Gruppe als Hervortreten eines dritten Faktors im bisher 
nicht realisiert gewesenen Falle von Fehlen beider Faktoren (abC). 

Die Art der Beziehung der einzelnen Faktoren bedurfte allerdings 
erst besonderen Studiums, welches mich dazu führte — zum Teil in 
Übereinstimmung mit Nilsson-Ehle — ein bloß scheinbares und ein 
wirkliches Zusammenwirken von Faktoren zu unterscheiden, und zwar 
ein Zusammenwirken in gleichsinnig-positiver Richtung (Kombination), 
Förderung) oder in gegensinnig-negativer Richtung (Hemmung, Ver- 
drängung). 

Die begreifliche Wertschätzung der hochbedeutsamen Faktoren- 
theorie — welch erstere allerdings zum Teil schier an Überschätzung 
grenzt?) — hat bei manchen Autoren dazu geführt, den Begriff der 
Kryptomerie in den Hintergrund treten zu lassen oder diesbezügliche 
Mißverständnisse aufkommen zu lassen. Die letzteren bestehen speziell 
in der Meinung, daß der Kryptomeriebegriff als überflüssig zu be- 
trachten oder aufzulassen sei (Johannsen?)) bzw. nichts anderes besage 
als latente Veranlagung zu einem bestimmten Merkmale (L. Plate®)). 
Es scheint mir daher angebracht, unter kurzer Bezugnahme auf meine 
eigenen neueren Beobachtungen einige aufklärende Bemerkungen zu 
machen und die neuere Fassung des Kryptomeriebegriffes darzulegen ®). 


1) Die seinerzeit (1910) von mir gemachte Spezialunterscheidung von Fällen bloßer 
Auslösung und von Fällen eigentlicher Kombination oder Synthese sei ausdrücklich 
aufgegeben angesichts des fließenden Charakters der Grenzen, und um nicht zu einer 
Minderbewertung der einen Komponente einer Kombination bzw. der einen Stamm- 
form eines Bastardierungsnovums zu verleiten. 

2) Speziell gilt dies dann, wenn man die Analyse eines Bastardierungsfalles mit 
der Feststellung oder Annahme einer bestimmten Anzahl von Faktoren bereits erschöpft 
erachtet. 

3) Johannsen, Elemente der Erblichkeitslehre. Jena 1909 S. 452. Vgl. dem- 
gegenüber die Annahme und Verwertung des Kryptomeriebegriffes bei N. Heribert- 
Nilsson, Die Variabilität der Oenothera Lamarckiana und das Problem der Mutation. 
Zeitschr. f. ind. Abst.- u. Vererbungslehre Bd. VIII S. 89. 1912. 

4) L. Plate, Vererbungslehre. Handbücher der Abstammungslehre. II. Bd. 1913. 

5) Vgl. meine kritischen Bemerkungen in der Arbeit ex 1912, S. 82, 227 und in der 
Besprechung von L. Plates Vererbungslehre. Wiener mediz. Wochenschrift Mai 1913. 
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Im Geiste der von verschiedenen Seiten her gefestigten und 
erhärteten Faktorenlehre könnte man Kryptomerie ganz allgemein 
definieren als Besitz von Faktoren, welche bei geänderter 
Faktorenkonstellation — speziell bei Herstellung einer gleich- 
sinnigen Beziehung (Zufuhr fremder Faktoren oder bloße ‚Assoziation‘ 
bereits vorhandener — siehe unten) oder bei Aufhebung einer gegen- 
sinnigen Beziehung (Abspaltung oder bloße Dissoziation) — in be- 
sonderer, neuartiger Weise wirksam zu werden vermögen. 
Kryptomerie im allgemeinsten Sinne bedeutet also Besitz von Fak- 
toren von nichterschöpfter Wirksamkeit. 

Zweckmäßiger erscheint es aber, diesen Begriff von der ganz 
allgemeinen Fassung einzuschränken auf die spezielle Bedingung, 
daß der Besitz solcher reaktionsfähiger Faktoren sich äußer- 
lich überhaupt nicht verrate, also ein unmerklicher sei. Die 
Ursache für die Unwirksamkeit der betreffenden Faktoren ist — in 
den zunächst betrachteten Fällen — gelegen in dem Mangel gewisser 
ergänzender Faktoren von gleichsinniger Wirkungsrichtung oder in 
dem gleichzeitigen Vorhandensein anderer Faktoren von gegensinniger 
Wirkungsrichtung. Eine Manifestation des kryptomeren Charakters 
bzw. der unwirksamen Faktoren ist demnach bei den einen krypto- 
meren Elementarformen erst möglich nach Zufuhr der „fehlenden“ 
Faktoren, bei den andern kryptomeren Elementarformen erst nach 
Abspaltung der gegensinnigen (hemmenden, verdrängenden, ver- 
deckenden) Faktoren. Eine klare terminologische Unterscheidung 
aller solcher Formen von jenen, welche zwar äußerlich gleich erscheinen, 
jedoch in der inneren Zusammensetzung bzw. im Faktorengehalte, sei 
es durch Mangel oder durch Besitz, verschieden sind, erscheint mir 
absolut erforderlich!). Es steht zu hoffen, daß gerade Johannsen, 

1) Um in einem Komplex äußerlich übereinstimmender Individuen die durch 
eventuelle Kryptomerie innerlich verschiedenen Elementarformen zu unterscheiden, 
genügt nicht ,,eine Erprobung auf Konstanz unter Anwendung der besten Beobachtungs- 
und Messungsmethoden, in einem Worte der Johannsenschen Methode (Linienprinzip)‘“, 
wie dies P. Lotsy als praktisches Mittel zur Feststellung einer Elementarart (theoretisch 
zutreffend definiert als Summe gleichveranlagter homozygotischer Individuen) be- 
zeichnet (Progr. rei botanicae, 4, Bd. S. 367, 1911), sondern es bedarf zudem der Er- 
probung durch vergleichende Bastardierung der einzelnen Individuen mit einer Anzahl 
geeigneter fremder Elementarformen. Nur wenn die einzelnen Individuen bei dieser 
Prüfung immer wieder übereinstimmende Bastardierungsprodukte, speziell überein- 
stimmend charakteristische Nova ergeben, ist ihre innere Zusammensetzung, ihre 
Faktorenformel als gleich zu betrachten. Man vergleiche speziell meine diesbezügliche 
Unterscheidung der einzelnen weißblühenden Elementarformen von Matthiola auf Grund 
vergleichender Bastardierungsprüfung (a. a.O. 1912). 
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welcher die begriffliche und terminologische Scheidung von äußerer 
Erscheinungsweise oder Phaenotypus und innerer Zusammensetzung 
oder Genotypus so klar und verdienstvoll erfaßt hat, nach dieser 
Klarstellung, derzufolge Kryptomerie im engeren Sinne den 
unmerklichen Besitz reaktionsfähiger Faktoren bedeuten soll, 
und zwar unter Wirkungsbehinderung durch Fehlen oder unter 
Wirkungsbehinderung bzw. Wirkungsablenkung durch Vorhandensein 
gewisser anderer Faktoren, mir beipflichtet. — Bei einer Mehrzahl 
von Faktoren, vor denen jeder für sich, aber auch gewisse Kom- 
binationen unmerklich bleiben, resultieren bei der Aufspaltung mehrere 
verschiedene kryptomere Formen, welche die Verschiedenheit ihrer 
inneren Zusammensetzung bei Rehybridisation deutlich verraten. So 
konnte ich, wie bereits 1g10 mitgeteilt und 1912 im Detail belegt, 
aus der Bastardierung rote behaarte x bestimmte weiße glatte Levkoje 
(AbC bzw. A, AgAgbC >< aBe bzw. ayAgA3Bc) die theoretisch deduzierbaren 
viererlei homozygotischen WeiB (aBC, aBc, abC, abc) unter den Spaltungs- 
produkten tatsächlich isolieren. Drei davon sind als kryptomer be- 
züglich der Faktoren BC oder B oder € zu bezeichnen; nur die vierte 
Form (abc) ist nicht mehr kryptomer. Die Folge jener Kryptomerie 
ist es, daß bei Rehybridisation, beispielsweise mit Aschrosa (Abe), in 
dem ersten Falle (aBC><Abc) eine Reinviolette, im zweiten (aBc >< Abc) 
eine aschviolette, im dritten (abC><Abc) eine reinrosa, im vierten 
(abe><Abc) eine aschrosa F,’-Generation resultiert. Andererseits sind 
nicht-kryptomere Hybriddeszendenten vom Pisum sativum-Typus aus 
Kreuzungen P. sativwm>P. arvense zu extrahieren!) — beispielsweise 
solche von der Formel ab aus rosa (Ab) >< weiß (aB), cd aus makellos 
P. arvense (Cd) > makellos P. sativum (cD), ef aus punktlos P. arvense 
(Ef) punktlos P. sativum?) (eF). 

Aus dem Dargelegten ist zugleich zu ersehen, daß Kryptomerie 
— zumal in der seit 1910 von mir gegebenen Begriffsbestimmung — 
und Besitz einer latenten Anlage zu einem bestimmten Merkmal 
keineswegs gleichzusetzen sind, wie dies L. Plate meint. Der Begriff 
einer solchen Latenz entspricht überhaupt nicht mehr den Vor- 
stellungen, zu welchen uns die Ausgestaltung und die Verifizierung 
der Faktorenlehre geführt hat. Jener Begriff erfaßt die Latenz von 
Faktoren — nur von einer solchen könnte man sprechen — unzweck- 
mäßigerweise vom Gesichtspunkte der äußeren Wirkung, des Phaeno- 

1) Vgl. a. a. O. 1912 S. 144, 154, 156. 


2) Eine Ausnahme gegenüber den gewöhnlichen kryptomeren (eF) P. sativum- 
Rassen bildet die nichtkryptomere Rasse „Victoria mit violettem Nabel‘ (ef). 
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typus (nach Johannsen) aus und verleitet leicht zur Minderbewertung 
des zur Manifestation oder ‚‚Aktivität‘‘ führenden Faktors. Demnach 
liegt mit obiger Gleichsetzung von Kryptomerie und Anlagenlatenz 
ein augenscheinliches Mißverständnis L. Plates vor. 

Eine besondere Spezialbedeutung hat der Kryptomeriebegriff 
endlich gewonnen durch seine Anwendung auf solche Elementarformen,, 
in welchen gleichfalls reaktionsfähige Faktoren unmerklich vorhanden 
sind, ihre Wirkungslosigkeit jedoch nicht — wie bei den bisher 
erörterten Fällen von Kryptomerie sensu strietiori — durch Fehlen oder 
durch Vorhandensein gewisser anderer Faktoren bedingt ist, sondern. 
auf Unterbleiben einer Wechselwirkung oder Assoziation bereits vor- 
handener Faktoren beruht. Solche Elementarformen oder Individuen 
seien als dissoziativ-kryptomer bezeichnet. Die Ursache für das 
Ausbleiben der typischen Assoziation trotz des Nebeneinandergegeben- 
seins der zur Reaktion erforderlichen Komponenten ist zunächst 
nicht aufzeigbar. Das Hindernis könnte physikalisch-chemischer 
Natur sein!). 

Es ist keineswegs ausgeschlossen, daß gewisse innere Momente, 
die nicht durch eine Bastardierung bzw. durch Heterozygotie ge- 
geben sind, aber möglicherweise auch gewisse noch nicht näher be- 
zeichenbare äußere Umstände (klimatischer, thermischer, traumatischer 
Natur wie auch bestimmte Kulturbedingungen) die Reaktions- 
bedingungen zwischen den Faktoren einer dissoziativ-kryptomeren 
Form in der Weise zu beeinflussen vermögen, daß plötzlich an einem 
und dem andern Individuum, ja an einem ganzen Stamm Assoziation 
eintritt und damit sprunghaft ein neues Merkmal zutage tritt. Aller- 
dings kann ich in den von mir beobachteten Fällen keinen äußeren 
Grund für die gelegentliche Assoziation anführen, muß also diese Fälle 
als solche von ,,spontaner‘‘ Assoziation bezeichnen. Eine solche Ent- 
stehung einer scheinbar neuen, eventuell weiterhin völlig konstanten 
Elementarform durch bloße Assoziation bisher kryptomer vorhandener 
Faktoren — ohne daß eine Bastardierung bzw. eine Zufuhr neuer 
Faktoren stattgefunden hätte — bewirkt den Anschein einer Mutation. 
Ihre Herkunftsweise wird erst klar durch Feststellung und Berück- 
sichtigung des dissoziativ-kryptomeren Charakters der Ausgangsform, 
in welche die „neue“ Form sehr wohl auch zurückschlagen könnte. 


1) Man vergleiche damit das gleichzeitige Vorhandensein von Glykogen und 
Diastase in der Leber und in den Muskeln der Winterfrösche, ohne daß Reaktion bzw. 
Zuckerbildung erfolgt. Hingegen erfolgt eine solche nach Aufhebung eines (etwa 
strukturellen) Hindernisses durch Zerreißen, Frieren und Auftauen (E. J. Lesser und 
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Ganz analoge Möglichkeiten bestehen für Kryptomerie im Sinne 
einer bestehenden Hemmungsassoziation von Faktoren bzw. für eine 
dissoziative Mutation infolge Anfhörens einer solchen Beziehung. Es 
ergibt sich sonach eine neue Möglichkeit von sprunghafter 
Bildung neu erscheinender Elementarformen — nämlich durch 
eventuell nachdauernde Assoziation bzw. Dissoziation, d. h. 
durch Herstellung oder Lösung des Bandes zwischen vor- 
handenen Faktoren. Demgemäß resultiert meines Erachtens die 
Forderung einer gewissen Einschränkung der Thesen P. Lotsyst), 
daß Kreuzung der einzige Erwecker erblicher neuer Formen und die 
Ursache der Artbildung sei, indem nur dadurch neue Kombinationen 
von bereits vorhandenen Potenzen gebildet werden — ferner, daß 
äußere Einwirkungen nicht zur Entstehung neuer Elementarformen 
führen können. Gewiß stimmt die Assoziations-Dissoziationstheorie 
insofern mit Lotsys Grundidee überein, als von beiden Seiten nicht 
eine Erzeugung neuer Faktoren angenommen wird. Bei der assoziativ- 
dissoziativen Neubildung von Elementarformen handelt es sich eben 
nicht um eine Änderung im Faktorenbestande bzw. in der Faktoren- 
kombination an sich, sondern bloß um eine Änderung der Wirkungs- 
weise vorhandener Faktoren aufeinander — um die Produktion ver- 
schiedener im Faktorenbesitz sozusagen isomerer Elementarformen. 
Gerade hiefür ist jedoch eine auslösende Einfiußnahme innerer 
Momente anzunehmen, die nicht mit Kreuzung zusammenhängen, 
sowie die allerdings noch unerwiesene Möglichkeit einer solchen EinfluB- 
nahme äußerer Momente keineswegs auszuschließen. Die exogenen 
Mutationen, wie sie Tower und Mac Dougall beschrieben haben, 
bedürfen jedenfalls einer Prüfung in diesem Sinne. — Andererseits 
muß der Unterscheidung verschiedener Arten von Variabilität nach 
Hagedoorn?) und Lotsy (a. a. O. S. 386) — nämlich 


I. nichterbliche, exogene Modifikation, 
2. erbliche Variation infolge Heterozygotie bzw. Mendelscher 
Spaltung, i 


J. Grade, Zeitschr. f. Biologie Bd. 60, S. 371, 1913 sowie E. J. Lesser, Biochem. 
Zeitschr. Bd. 52, S. 471, 1913). 

!) Versuche über Artbastarde und Betrachtungen über die Möglichkeit einer 
Evolution trotz Artbeständigkeit (Zeitschr. f. ind. Abst.- u. Vererbungsl. Bd. 8 S. 325—333 
1912) und Fortschritte unserer Anschauungen über Deszendenz seit Darwin und der 
jetzige Standpunkt der Frage (Progr. rei botan. 4. Bd. S. 361—388. 1913). 

*) Hagedoorn, Vorträge und Aufsätze über Entwicklungsmechanik der Orga- 
nismen. Herausgegeben von W. Roux, Heft 12. Leipzig 1912. 


Igo E. v. Tschermak. “ 


3. erbliche Variation infolge Faktorenverlust bei der Gameten- 
bildung (Verlustmutation — nach P. Lotsy noch fraglich) — 
als neue Kategorie hinzugefügt werden: 

4. erbliche Variation infolge Assoziation oder Dissoziation vor- 
handener Faktoren, wobei das betreffende Individuum entweder 
homozygotisch oder heterozygotisch ist. (Heterozygotie kann eine 
innere Bedingung für Assoziation sein, vgl. unten!) 

Als dissoziativ-kryptomere Individuen bzw. Formen, welche sich 
durch fallweise Assoziation verrieten, konnte ich!) gewisse rosablühende 
Hybriddeszendenten aus Pisum sativum >< P. arvense feststellen, die als 
„rosa larvierte Rot-Individuen‘“ anzusprechen sind (AyB statt AB — 
äußerlich gleich Ab). Analog sind dissoziativ-kryptomere Arvense- 
Individuen ohne Samenschalenpunktierung, welche durch gelegent- 
liches Auftreten punktierter Nachkommen den Besitz der Punktierungs- 
faktoren verraten (EyF statt Er — äußerlich gleich Ef oder eF oder ef 
vgl. 1912 S. 157). Ein besonderes detailliertes Studium widmete ich 
dem dissoziierten Vorkommen des Marmorierungsfaktors neben dem 
Pigmentierungsfaktor bzw. den Pigmentierungsfaktoren in gewissen 
Rassen von Phaseolus vulgaris mit gleichfarbiger Samenschale (1912 
S. 190— 195). Neben der dissoziativ-kryptomeren braunschaligen Rasse 
„Hundert für Eine“ (AbeyM) erwiesen sich die meisten, aber nicht 
alle geprüften weißschaligen Rassen als kryptomer (aM) bezüglich des 
Marmorierungsfaktors, welcher sich übrigens in gewissen Bastardierungs- 
fällen gleichfarbig x weiß nur bei Heterozygotie (Mm) mit dem Pigment- 
faktor assoziiert. 

Auch für solche Merkmale, welche scheinbar einfache Mendelsche 
Vererbungsweise nach dem Pswm-Typus mit dem F,-Spaltungsverhältnis 
3:1 zeigen und daraufhin als unifaktoriell bewirkt betrachtet werden 
könnten — beispielsweise Behaarung gegenüber Glätte in den meisten 
Bastardierungsfällen von Marthiola —, besteht die Möglichkeit einer 
tatsächlichen bi- oder plurifaktoriellen Natur und damit einer Disso- 
ziations-Kryptomerie. Ist nämlich die Verkoppelung von zwei oder 
mehr Faktoren eine absolute, so vererben sie sich wie ein einzelner 
Faktor: beispielsweise Faktor für Rotblüte A, erster Faktor für Blatt- 
achselmakel (C) und erster Faktor für Samenschalenpigmentierung (G) 
und für Samenschalenpunktierung (E) in Pisum arvense — ebenso die 
chromogene Haupt- oder Grundkomponente (A,) und der Behaarungs- 
faktor bzw. die Behaarungsfaktoren (T, Tz) in behaarten weiß- 
blühenden Levkojenrassen. Im Zusammenhange damit sei speziell 


1) Vgl. a. a. O. 1912, S. 145— 146. 


Notiz über den Begriff der Kryptomerie. IgI 


die Unterteilung des Pigmentierungs-, vielleicht auch des Behaarungs- 
faktors bei Matthiola in eine Mehrzahl von Einzelkomponenten betont. 
Ebenso wie bei gewissen Formen solche Einzelkomponenten doch ge- 
trennt vorkommen können, könnte bei anderen ein solcher Anschein 
erweckt sein nicht durch Fehlen gewisser Komponenten, sondern durch 
bloBes Ausbleiben einer Assoziation unter den vollzählig vorhandenen 
Komponenten. Gewisse, z. B. äußere Umstände könnten ein solches 
Aufsplittern eines scheinbar einheitlichen Faktors in reaktionslose, 
dissoziierte Komponenten bewirken — ebenso wie andere Umstände 
ein Zusammenschweißen bisher aufgesplitterter Komponenten und 
damit beispielsweise Färbung, Behaarung u. dgl. hervorrufen könnten. 
Besonders für ein Hervorgehen von Kulturformen aus Wildformen 
ist, wie ich bereits betont!) und anderwärts detaillierter ausgeführt 
habe?), an eine solche Möglichkeit zu denken. Eine solche Vor- 
stellung, daß bezüglich der einen Faktoren die Wildform, bezüglich 
anderer die Kulturform dissoziativ-kryptomer sei, erscheint gestützt 
durch das gelegentliche, als Atavismus betrachtete Auftreten von 
dominierenden Wildformmerkmalen an rezessivmerkmaligen Kultur- 
formen. Dasselbe kann sogar lokal in Form einer Knospenmutation 
erfolgen — beispielsweise konnte ich an Deszendenten aus Kreuzung 
verschiedener Kulturhaferrassen (Fz Avena chinensis >< Börstlösa Hafer, 
ebenso aus F3; Avena chinensis> Goldregen) gelegentlich inmitten eines 
Ährchens vom Kulturhafertypus neben typischen Körnern vereinzelte 
solche vom Wildhafertypus (vollständig und dicht behaart, dunkelbraun 
mit knieförmig gebogener, kräftiger Granne und ringförmigem Kallus) 
beobachten. In solchen Fällen liegt es gewiß am nächsten, an eine 
gelegentliche Assoziation von dissoziiert in der Kulturform vor- 
handenen Wildformfaktoren zu denken bzw. die Kulturform als dies- 
bezüglich dissoziativ-kryptomer zu betrachten. — Die Bedeutung, 
welche der von mir aufgestellten Theorie der Assoziation: und Disso- 
ziation von Faktoren für die Erklärung gewisser Atavismen und Mu- 
tationen (einschließlich Knospenmutationen) zukommt, habe ich bereits 
an einem anderen Orte in den wesentlichen Zügen dargelegt, worauf 
ich hier nur zu verweisen brauche). 


1) E. v. Tschermak, Über seltene Getreidebastarde. Beiträge zur Pflanzen- 
zucht, 3. Heft S. 49—61. Berlin 1913 

2) E. v. Tschermak, Über die Vererbungsweise bei Art- und Gattungsbastarden 
von Getreide. Vortrag bei der Naturforscher-Vers., Sept. 1913, Wien und Über seltene 
Getreidebastarde. Beiträge zur Pflanzenzucht, Berlin, Parey 1913. 3. Heft, S. 49—61. 

3) Diese Zeitschrift S. 228—230, 1912. 


Versuche über Selektion und Vererbung bei 
vegetativer Vermehrung von Allium sativum L. 
Vorläufige Mitteilung von Paul Vogler, St. Gallen. 


Mit 2 Figuren im Text. 


(Eingegangen: 2. Oktober 1913.) 


Die Versuche, über die ich an dieser Stelle kurz referieren möchte, 
erstrecken sich erst über vier Jahre (TI9I0— 1913). Sie können also 
noch nicht als abgeschlossen gelten, und sollen in den nächsten Jahren 
in größerem MaBstabe fortgesetzt werden. Die Hauptresultate scheinen 
mir aber doch bereits ziemlich sicher festzustehen; auf diese be- 
schränke ich also meine Berichterstattung. 

Die Fragen, welche meinen Versuchen zugrunde liegen, lassen 
sich folgendermaßen formulieren: . 

I. Können durch Selektion aus einer Population auch bei vege- 
tativer Vermehrung einzelne „Stämme“ isoliert werden, deren 
Unterschiede konstant bleiben? 

II. Ist Selektion nach Plus- und Minusvarianten innerhalb eines 
Stammes wirksam oder nicht? 

Zu solchen Versuchen ist Ad/ium sativum besonders geeignet: Es 
läßt sich leicht vegetativ vermehren und besitzt zwei Eigenschaften, 
die leicht quantitativ exakt feststellbar sind: das Gewicht der Ge- 
samtzwiebel und die Anzahl der sie zusammensetzenden Brutzwiebeln. 

Als Ausgangsmaterial dienten Io zum Teil im Herbst 1909, zum 
Teil im Frühjahr ıgro in verschiedenen Läden von St. Gallen gekaufte 
Knoblauchzwiebeln. Die größte hatte ein Totalgewicht (hier wie 
überall — Summe der Gewichte sämtlicher aus den alten Hüllen heraus- 
geschalter Brutzwiebeln) von 60,9, die kleinste von 12,3 Gramm; die 
Anzahl der Brutzwiebeln schwankte zwischen 8 und 20. 

Im April 1910 wurden sämtliche, einzeln auf 0,02 Gramm genau 
gewogenen Brutzwiebeln dieser 10 Stämme in einem möglichst aus- 
geglichenen Gartenbeet ausgepflanzt. Die Ernte fand im Juli statt. 
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Die lufttrockenen Zwiebeln wurden im folgenden Winter gewogen und 
die Anzahl ihrer Brutzwiebeln festgestellt. 

Dieses erste Versuchsjahr mußte eine Vorfrage entscheiden, 
nämlich die nach der Abhängigkeit der geernteten Zwiebel vom Gewicht 
der ausgepflanzten Brutzwiebel. Das Resultat war das erwartete: es 
besteht ein deutlicher Parallelismus zwischen dem Gewicht der aus- 
gepflanzten Brutzwiebel einerseits und dem Totalgewicht und der 
Anzahl der Brutzwiebeln der geernteten Zwiebel andererseits. 

Daraus folgt: Bei allen Versuchen, wo es sich um Vergleichung 
handelt, dürfen stets nur aus gleichgroßen Brutzwiebeln 
herangewachsene Zwiebeln verglichen werden. 

Im Frühjahr ıgrr wurden aus jedem Stamm je von einer Anzahl 
Zwiebeln der Ernte von 1910 mehrere Brutzwiebeln von ı und 2 Gramm 
Gewicht ausgepflanzt. Weiterhin wurde dann nur noch mit vier Stämmen 
gearbeitet, nämlich mit den zweien, die ıgır für das Gewicht der 
Zwiebeln sich als die beiden Extremsten ausgewiesen (V und X) und 
zwei dazwischen liegenden (VIII und IX). Dadurch wurde es ermöglicht, 
etwas größere Zahlen zu erhalten. Von diesen vier Stämmen wurde 
im Frühjahr 1912 je wieder eine möglichst große Anzahl Brutzwiebeln 
im Gewicht von 2 Gramm ausgepflanzt. Im Frühjahr 1913 konnten 
dann von jedem Stamm zirka 50 Brutzwiebeln gleichen Gewichts aus- 
gepflanzt werden. Geerntet wurde jeweils ausgangs Juli, gewogen 
und ausgezählt wurden die Zwiebeln erst, nachdem die alten Hüllen 
vollständig ausgetrocknet waren. 

Die Mittelzahlen der Ernten der Jahre 11—13 sind zusammen- 
gestellt in den Tabellen I und II. (Die Mittel der Gewichte sind be- 
rechnet aus den auf 0,5 Gramm genau bestimmten Totalgewichten. 
M, m, o, v: Mittelwert, mittlerer Fehler, Standardabweichung und 
Variationskoeffizient nach Johannsen, Elemente). 

Diese Zahlen geben zur Beantwortung unserer Frage I folgende 
Anhaltspunkte: 1. betreffend das Gewicht der Zwiebeln. 

Ordne ich die 10 Stämme nach dem mittleren Gewicht der aus 
den ı- oder 2 gr-Brutzwiebeln erhaltenen Zwiebeln, so bleiben die 
Differenzen zwischen den aufeinanderfolgenden Werten innerhalb der 
Grenzen ihrer mittleren Fehler. Selbst, wenn ich aus der Reihe nur die 
vier weiter untersuchten Stämme herausnehme, sind die Differenzen 
der aufeinanderfolgenden noch recht klein. Sie betragen für die 
ı gr-Reihe: 

V—VIII 1,100 + 1,472 gr, VIII—IX 1,650 + 1,80 gr, 
IX—X 1,600 + 1,069 gr. 
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Tabelle I. 
Mittelwerte der Totalgewichte der in den Jahren 191I—1z3 geernteten 
Zwiebeln der Stämme V, VIII, IX und X. 


Stamm und Jahr | N Mgr | +m gr +ogr | v 
v. | | 
IQII | 
SS se STWBITZW- Er 8 15,750 + 1,144 + 3,289 20,9 
ausr2lgr "BItzw.o noeh en 6 | 24,000 | 0,878 2,199 9,9 
Noe So a Gebe bo boo Oo oo I9 | 26,816 | 0,654 2,839 10,6 
IOT3. 46 Gi wesw. osha ses AS | 18,656 | 0,654 4,380 23,5 
| 
VIII. 
IQII 
AUSSTIELZBIEZWEL OO OO oO 10 14,650 0,925 2,925 19,9 
auss2TeröBrizwan ce. Sur 25,025 1,706 4,824 19,2 
IQI2 . 2. 2 eo. ow we 0. 08D-o 37 | 23,184 0,670 4,072 17,5 
TOTS eMC | rom Le T6783 0,554 3,753 22,6 
IX. 
IQII 
aus Deer Brtzwoe 6 ao cc 13 13,000 | 0,558 2,010 15,5 
AUSE2ELIBIEZWeL Eee he a 9 21,722 0,910 2,725 12,6 
IEQU2) fo) ech ee mS eo eugene ol 37. | 24,987 0,686 4,172 16,7 
HON 5 6 gp On Oho cea a 58 | 17,655 0,633 4,77 27,0 
x. 
IQII 
Gaia fae LEAS G Ob od Oo IO | 11,400 0,913 2,886 25,3 
BS Oar lsiiwes 5 o oo a O 7 17,286 | 1,328 3,514 20,3 
TODE re Ob ee ne 16 22,750 | 0,687 2,747 12,1 
OMA ss alle) = el Yale le. Dei 55 14,418 0,416 3,091 21,5 


Für die 2 gr-Reihe ergeben sich ähnliche Zahlen, wobei gleich- 
zeitig der Stamm IX an die erste Stelle rückt. 

Berücksichtigen wir aber nur die beiden Stämme V und X, so 
erhalten wir als Differenz V—X 4,350 + 1,464 gr. Sie erreicht also 
beinahe das Dreifache ihres mittleren Fehlers. Für die 2 gr-Reihe 
steigt diese Differenz V—X auf 6,714 -- 1,592 gr, ist also im Verhältnis 
zu ihrem mittleren Fehler noch größer. 

Daraus, daß diese beiden ziemlich großen Differenzen gleichsinnig 
waren, ergab sich der erste Anhaltspunkt zur Annahme, daß vielleicht 
die beiden Stämme V und X sich durch das mittlere Gewicht der 
aus Brutzwiebeln gleichen Gewichts erhaltenen Zwiebeln unterscheiden 
lassen. 
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Tabelle II. 
Mittlere Anzahl der Brutzwiebeln der in den Jahren 1g911—13 geernteten 
Zwiebeln der Stämme V, VIII, IX und X. 


Stamm und Jahr | N M gr +mg | +ogr | v 
Ve | 
I9II | 
AUSMEN er Brizwae she 8 8,750 + 0,723 + 2,045 23,4 
AnsszwerBEtzwe. . sw) ls) ian 6 13,667 0,609 1,490 10,9 
Crono ste al bh isl ie. ee ce) eos 19 11,579 0,731 3,185 27,5 
DUPE Getam ites sf ei ae) co a ie, apres 45 16,133 0,441 2,960 18,4 
XIII 
1911 
AUSmUNP EM ELUZ Weenie 6 uals ne 10 9,600 1,022 3,231 ann 
AUSE2RETEBIEZWES 4 see 0 8 13,625 | 0,729 2,057 15,1 
TBA 5 25 DE Orne 37 1.1334 | 0,434 2,636 EIS 
TOU AW Recs area nee nee 46 17,043 0,395 2,702 15,9 
IX. 
IQII 
BOSSTEEr Brizw.. 0 sone 13 9,769 0,626 2,258 22,7 
Aik Oa Say AOD ae 9 11,333 | 0,444 1,333 11,8 
Twit, Gap) la men. wre Aigle 37 11,568 0,433 2,973 25,6 
ENTE SE Uist el sic si imiee et 58 14,017 0,391 2,974 21,2 
X. 
IQII 
AUSII PL Lt. =: ss ie oe 1087582002 || 1,434 4,534 55,3 
AUSE2TET BULZW cee, mis) 6) (6 7 11,857 1,266 3,357 28,9 
TOM aerbi lenken er sen a ca 16 12,500 | 0,433 1,732 13,8 
Ber OO OMG 6 55 16,036 0,264 2,071 12,9 
| 


In der Ernte von 1912 haben die beiden Stämme VIII und IX 
ihre Stelle vertauscht. Ihre Differenz beträgt auch dieses Jahr nur 
1,803 + 0,952 gr, ist also so klein, daß die Verschiebung gegenüber 
Ig ebensogut durch Zufall bedingt sein kann, wie die Verschiebungen 
der 2 gr-Reihe gegenüber der 1 gr-Reihe im Jahre ıgı1. 

V und X aber haben ihre Stelle beibehalten mit einer Differenz 
von 4,166 + 0,949 gr. Diese Differenz, die nun mehr als das Vierfache 
ihres mittleren Fehlers beträgt, dürfte wohl kaum mehr eine zufällige 
sein, sondern die Vermutung von IgII bestätigen. 

Die Ernte von 1913 endlich steht vollständig im Einklang mit 
dem Ergebnis von 1912. Die Reihenfolge der Stämme bleibt die 
gleiche. Die Differenz V—X ist mit 4,238 + 0,775 gr nun wohl 


13* 
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ziemlich sicher nicht mehr durch Zufälligkeiten bedingt, sondern der 
Ausdruck einer inneren Verschiedenheit der beiden Stämme. 

In drei aufeinanderfolgenden Jahren ist also die im Verhältnis zu 
ihrem mittleren Fehler ansehnliche Differenz der beiden Stämme V 
und X gleichsinnig geblieben und ebenso hat sich die Reihenfolge 
aller 4 Stämme in den beiden letzten Jahren, in denen mit nicht gar 
zu kleinen Zahlen gearbeitet wurde, erhalten. Daraus darf wohl mit 
großer Wahrscheinlichkeit der Schluß gezogen werden: 

Aus einer Population von Allium sativum können durch 
Selektion bei vegetativer Vermehrung einzelne Stämme 


IQII 1912 1913 


V IX Vill X 


V IX Vl X v iIv VIL 
Fig. 1. Mittleres Gewicht der Zwiebeln vier verschiedener Stämme von Allium sativum 
in drei aufeinander folgenden Jahren. 


isoliert werden, die sich durch das mittlere Gewicht der aus 
Brutzwiebeln gleichen Gewichts herangewachsenen Zwiebeln 
unterscheiden. 

Die Figur 1 illustriert dies deutlich. (Um den „Einfluß des 
Jahrganges‘‘ auszuschalten, wurde für die graphische Darstellung in 
jedem Jahr das Mittel aus den vier Stämmen gleich 100 gesetzt, und 
der Mittelwert jedes Stammes in diesem Maßstab ausgedrückt.) 

2. Zu ähnlichen Resultaten führt die Tabelle II betr. die Anzahl 
der Brutzwiebeln. ıgıı allerdings ergeben sich noch keine Diffe- 
renzen, die sich wesentlich über ihren mittleren Fehöer erheben 
(Maximaldifferenz aus der 1 gr-Reihe IX—X 1,569 + 1,560). Da- 
gegen beträgt die maximale Differenz VIII—IX 1912 3,565 + 0,610. 
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1913 bleiben diese beiden Stämme an den Enden der Reihe mit einer 
Differenz von 3,026 + 0,557. 

Es ist also wahrscheinlich, daß auch die Anzahl der Brutzwiebeln 
für bestimmte Stämme charakteristisch sei. Mit andern Worten: Es 
lassen sich wahrscheinlich durch Selektion auch Stämme, 
charakterisiert durch die mittlere Anzahlihrer Brutzwiebeln 
isolieren. 

Unsere Frage II lautet: Ist Selektion nach Plus- und Minus- 
varianten innerhalb eines Stammes wirksam ? 

Schon die Versuche von IgII machten es wahrscheinlich, daß 
diese Frage mit nein zu beantworten sei. Diese Versuche wurden so 
angestellt, daß die ausgepflanzten Brutzwiebeln nicht nur nach Stämmen 
gesondert waren, sondern auch innerhalb der Stämme nach den Mutter- 
zwiebeln. Und zwar wurden wo immer möglich je zwei Brutzwiebeln 
von I und 2 gr-Gewicht von jeder Mutterzwiebel ausgepflanzt. Es 
ergab sich dabei, daß keinerlei Parallelismus besteht zwischen dem 
Gewicht der Mutterzwiebel und dem der Tochterzwiebel, und ebenso- 
wenig zwischen der Anzahl der Brutzwiebeln der Mutterzwiebel und 
der Tochterzwiebel. Alle 10 Stämme verhielten sich in dieser Be- 
ziehung vollständig gleich. Die Zahlen der Stämme VIII und IX 
mögen als Beispiel angeführt sein: 


Gewicht Anzahl der Brutzwiebeln 
Materzmiebel Tochterzwiebeln der nel ae: der 
I gr-Reihe | 2 gr-Reihe 1 gr-Reihe | 2 gr-Reihe 
Stamm VIII | | 
28,9 gr 16,7 gr | 26,6 gr 17 10 14 
22,1 13,5 IN 286 16 | 7 se 
21 16,8 | 29,8 17 | 13 14,5 
19,7 15,9 19 12 | 11,5 11,5 
14,4 10,3 | 5; 17 3:5 Zen 
7,5 17,2 = II 11,5 — 
Stamm IX | 
25,8 12,3 | 23,7 21 | 8,5 12 
23,4 12,7 18,7 17 | 7:5 II 
22,3 9,1 | -20,7 20 9 12,5 
18,5 2253 | — 20 II — 
16,3 15,4 | 23,6 13 10 ri 
15,6 13,8 21,7 15 | 11,5 10 
12,2 13,9 _ 12 10,5 - 


Erst die Versuche von 1913 wurden wieder so angelegt, daß eine 
Antwort auf die Frage II zu erwarten war. Die Ernte von 1912 war 
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in jedem Stamm in drei Gruppen geteilt worden: a größte, m mittlere 
und c kleinste Zwiebeln. Die Nachkommen wurden getrennt geerntet. 
Das Resultat gibt folgende kleine Tabelle wieder; für das Gewicht 
graphisch dargestellt mit Umrechnung der Werte auf das Mittel — 100 
in Figur 2: 


V Vil 


IX 


Fig. 2. Selektion nach Plus- und Minusvarianten innerhalb einzelner Stämme von 
Allium sativum. — Links jeweils Mittelgewichte der Mutterzwiebeln, rechts der 
Tochterzwiebeln. 


Versuche üb, Selektion u. Vererbung bei veget. Vermehrung v. Allium sativum L. 199 


itt] 1 
Mittleres Gewicht der mn 


Stamm | Gruppe der Brutzwiebel der 
Mutterzwiebel | Tochterzwiebel | Mutterzwiebel | Tochterzwiebel 

[ a 29,5 gr 17,4 gr 12 16,9 

Vv m 27,2 20,9 12,2 16,5 

\ c 23,2 18,4 10,5 15,1 

[ a 28,1 16,4 16,7 18,2 

VIII \ m 23,3 18,5 14,9 2741 

c 18,1 15,9 13,9 15,7 

[ a 30,1 | 17,6 14 14,6 

IX | m 25,1 | 17,3 10,6 13,1 

c 19,8 | 19,4 9,7 14,1 

a 25,3 | 14 12,5 12,1 

x | m 23,1 | 14,5 12,8 16,1 

c 19,4 | 15,4 12,2 16,4 


Selektion innerhalb eines Stammes ist, was das Gewicht 
der Zwiebeln anbetrifft, vollständig wirkungslos. 

Da die Ausscheidung der Ernte von IgI2 nur nach dem Gewicht 
und nicht nach der Anzahl der Brutzwiebeln stattfand, war von 
vornherein kein deutliches Resultat zu erwarten für die Anzahl der 
Brutzwiebeln. Immerhin zeigen die obigen Zahlen, daß auch in dieser 
Beziehung Selektion kaum wirksam sein dürfte. 

Soweit die vorläufigen Hauptresultate. Ich hoffe, mein gesamtes 
Zahlenmaterial im Jahrbuch 1913 der Naturwissenschaftlichen Gesell- 
schaft St. Gallen (erscheint Anfang IgI4) publizieren zu können, 
wo dann auch Gelegenheit sein wird, auf einzelne Punkte näher ein- 
zutreten. 


St. Gallen, im September 1913. 
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Bateson, W. Mendels Principles of Heredity 3. Impression. Cambridge 

(University Press) 1913. 

Das Buch ist ein unveränderter Neudruck der zweiten Auflage, doch 
nimmt der Verfasser in einer Reihe von Anmerkungen, die am Schlusse 
des Buches zusammengestellt sind, kurz Stellung zu den zahlreichen neueren 
Ergebnissen. ’ 

Ein Neudruck ohne Änderungen wäre wohl bei jedem anderen Buche 
über Vererbungslehre heute ein sehr gewagtes Experiment für den Verleger. 
Gerade für Batesons „Principles“ als das heute schon ,,klassische Buch des 
Mendelismus“ ist die Sachlage aber eine andere. Baur. 


Johannsen, W. Elemente der exakten Erblichkeitslehre. Mit Grundzügen 
der biologischen Variationsstatistik. Zweite deutsche, neubearbeitete und 
sehr erweiterte Ausgabe in dreißig Vorlesungen. gr.-8°. 723 S. 33 Ab- 
bildungen im Text. Jena (Fischer) 1913. 

Was die erste Auflage der ‚Elemente‘ vor 4 Jahren war, ist die zweite 
Auflage heute: Eine vollständige, kritische, zusammenfassende Darstellung 
des heutigen Standes der Vererbungslehre. Sie ist das Handbuch der 
Vererbungswissenschaft, in dem jeder, der auf diesem Gebiete arbeitet, 
nachschlagen wird, wenn er sich über irgendeine Teildisziplin unterrichten 
will. Wohl jeder, der einigermaßen die Massenproduktion von Vererbungs- 
arbeiten kennt, unter der wir heute schon leiden, wird die Riesenarbeit 
bewundern, die allein in der kritischen Durcharbeitung der Literatur liegt. 

Das Buch ist größtenteils neu geschrieben und besonders in den ersten 
Vorlesungen ist eine Fülle von neuem sonst noch nicht veröffentlichtem 
Material mitgeteilt. : 

Der Erfolg, den die erste Auflage gehabt hat, Schule zu machen, 
aber nicht hinsichtlich irgendeiner bestimmten Lehrmeinung, sondern hin- 
sichtlich der vorsichtig kritischen, niichternen, exakten Denk- 
und Forschungsweise, dieser Erfolg möge auch der zweiten Auflage 
beschieden sein! A Baur. 


Bateson, W. Problems of Genetics. New Haven (U.S. A.), Yale University 
Press; London, Oxford University Press, 1913. pp. XII + 258, with 
text-figures and two coloured plates. 

This book gives the substance of the Silliman Lectures delivered in 
Yale University by the author in 1907, but the lectures were re-written 
for publication, and many of the chapters have additional notes including 
new matter published up to late in the year 1912. The purpose of the 
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book is rather to discuss the wider, chiefly unsolved, problems of genetics 
than to present facts which are already known, and no reader of it can 
get even to the end of the introductory chapter without admitting, what 
is often insufficiently realized, that great as are the advances in our 
knowledge of genetics made in recent years, they carry us only a short 
way towards understanding the fundamental problems of evolution. There 
is a tendency at present, especially among those engaged in Mendelian 
research, to assume that the key has been found to all the questions which 
before 1900 appeared so perplexing, and it is refreshing to read, from the 
pen of one who has done more than any other to place the study of 
Mendelian inheritance on a firm basis, that ‘‘as to almost all the essential 
features, whether of cause or mode, by which specific diversity has become 
what we perceive it to be, we have to confess an ignorance nearly total” 
(p- 248); and “when the work [of investigating genetic behaviour] has been 
done on a scale so large as to provide generalisations, we may be in a 
position to declare whether specific difference is or is not a physiological 
reality” (p. 250). To some this critical attitude may appear discouraging, 
but when the reader finds that almost every page of the book is illu- 
strated with a wealth of examples, most not very generally known, and 
that the problems are treated without personal bias, even when the 
criticism is destructive, he will probably begin to feel that he is being 
introduced into regions which are outside the ordinary scope of recent 
writing on genetics, and that there is no danger of the exhaustion, in the 
near future, of the Undiscovered. 

The first chapter introduces the problem of specific diversity; it shows 
that the belief in the fixity of species only arose with Linnaeus, although 
his acceptance of it is doubtful, and then proceeds to point ont that, 
contrary to the expectation of Darwin, systematists still adhere to the 
conception of specific definiteness. They do so, because in fact most species 
are definite, even in minute points, many example of which are given. But 
when several species, so differing, live together under identical conditions, 
the question arises, why do they differ? We cannot find that one is better 
suited to its environment than another, or that their differences are in any 
way adaptive, and we have to conclude “that /olerance has as much to do 
with diversity of species as the stringency of Selection”. Again, some 
species are very constant; nearly allied species very variable, yet each seems 
equally well adapted to its surroundings. We are thus driven to suppose 
that variation and stability are rather an index of internal constitution 
than of the relations with the outer world. 

The second and third chapters deal with meristic variation, and the 
phenomena of division. The difference between orderly and disorderly 
arrangement of parts is emphasized; examples are given of each and it is 
suggested that “germ-cells differ from somatic cells in the fact that their 
differentiations are outside the geometrical order which governs the differ- 
entiation of somatic cells’. Under the heading of segmentation and sym- 
metrical division the metaphor of waves is introduced, without, however, 
indicating to what kind of force the waves are due. 

In the chapters on Substantive Variation and Mutation there is less 
which is outside current ideas on these subjects, but in the succeeding 
chapters on Variation in relation to locality and climate it is again manifest 
how inadequate is our present knowledge for dealing with the problems. 
Many examples are given, from both animals and plants, showing how in 
one case a species may be uniform in one area, uniform but distinct in 
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another, while in another case a species may be constant in one locality 
and variable in another. Intermediates or overlapping forms may exist in 
intermediate areas, but there is no evidence to show how the local forms 
diverged, nor, what the parent form was like. In some cases the differences 
between local races are due to Mendelian factors, but there is no evidence 
to show why a factor exists in one, and is absent from the other. 

The chapters on Adaptation and the Causes of Variation emphasize 
our ignorance even more strongly. The evidence adduced for adaptation 
or mutation by the inheritance of acquired characters whether by direct 
influence of conditions on the germ or by somatic induction, is. criticized 
in a way which some will regard as unduly severe. But the grounds of 
criticism are always given, and it is well to remember that an attitude of 
scepticism towards observations which have as yet no independent con- 
firmation is much more likely to lead to knowledge than the uncritical 
acceptance of supposed facts which may be mistaken. The last chapter 
deals with interspecific sterility, and is in some ways disappointing It 
gives a lucid exposition of the experimental results, and shows how little 
we know of the physiological basis of fertility or sterility, but no reference 
is made to the considerable body of facts which have been accumulated 
on the cytological side. These, of course, tell us little of the ‘why’ of 
sterility, but they do add considerably to our knowledge of how it is 
brought about. Taken as a whole, the book is one which every student 
of genetics should read carefully, not only to impress him with the limi- 
tations of our present knowledge, but because it indicates in every chapter 
lines on which advance may be made. L. DONCASTER. 


Castle, W. E., Coulter, J. M., Davenport, C. B., East, E. M., and Tower, W. L. 
Heredity and Eugenics. A course of lectures summarizing recent advances 
in knowledge of variation, heredity, and evolution and its relation to 
plant, animal, and human improvement and welfare. University of 
Chicago Press, 1912. (London: Cambridge University Press.) Price 
Io sh net. 


The preface tells us that the lectures published together under the 
title ‘Heredity and Eugenics’ were given at Chicago in IgII, and were in 
tended for a general university audience rather than for those trained in 
biology. The lectures are ananged as follows: (1) General Introduction, 
and (2) The physical basis of heredity from the cytological stand point, 
by Prof. COULTER; (3) The method of evolution, and (4) Heredity and 
Sex, by Prof. CASTLE; (5) Inheritance in the higher plants and (6) The 
application of biological principles to plant breeding, by Prof. EAST; 
(7) Modification of the germinal constitution by experimental processes, 
by Prof. TOWER; (8) Inheritance of physical and mental traits in man 
and (9) Geography of Man in relation to Eugenics, by Dr DAVENPORT. 

All the lecturers have written their sections clearly, and the whole 
book is illustrated with admirable figures, so that the class of readers for 
whom it is intended will find in it a simple and in general easily comprehen- 
sible account of the present position of the problems dealt with. The cases 
chosen are in nearly all cases already well known, so that for the more 
serious student the book will provide a useful summary, but little that is 
really new. Many, however, will welcome the fresh presentation of some 
of the facts in a readily accessible form. In this respect Prof. TOWER’s 
account of his experiments in the production of variation in Chrysomelid 
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beetles is especially valuable, but it is disappointing that he gives no 
adequate discussion of difficulties to which several critics have referred; 
for example, that of the absence of heterozygotes among his mutants in 
Leptinotarsa. The book as a whole has one serious defect, which arises 
from the fact that its chapters are popular lectures which have undergone 
little or no revision for publication. This defect is the very definite and 
dogmatic style in which problems still under dispute are treated. In a 
popular lecture such definiteness is almost unavoidable, but with a little 
revision, or by the addition of footnotes, the authors could easily have indi- 
cated which statements are still open to question, and which are recognised 
as established facts. All the writers err more or less in this respect, though 
the fault is more conspicuous in some chapters than in others. Any one 
untrained in the subject, after reading the chapter on Inheritance in Man, 
might be excused for supposing that nothing remains to be discovered 
about either sex-limited transmission or practical eugenics. In a book 
intended chiefly for non-scientific readers, some indication showed be given 
of the distinction between proved facts and unproved inferences, however 
probable the latter may appear to the writer. Apart from this attitude 
of dogmatism, and from two or three slips which the reader will probably 
be able to correct for himself, the book is a useful summary of the present 
position of genetic study in several rather distinct fields. 
L. DONCASTER. 


Weismann, August. Vorträge über Deszendenztheorie. Dritte umgearbeitete 
Auflage. Jena 1913. 

Weismanns Vorträge über Deszendenztheorie sind in dritter Auflage 
erschienen, und man kann mit Freude und Bewunderung konstatieren, daß 
der Autor nach wie vor bestrebt ist, seine Theorie an den bemerkenswerten 
Resultaten der neueren Forschungen zu prüfen und, wo es ihm notwendig 
erscheint, mit ihnen in Einklang zu bringen. Infolge der Berücksichtigung 
zahlreicher neuerer Arbeiten haben eine ganze Anzahl Kapitel wesentliche 
Erweiterungen gegenüber der früheren Ausgabe erfahren; außerdem ist ein 
völlig neues Kapitel (Kap. 22) eingeschoben worden, das sich mit den 
Forderungen und Resultaten der modernen Vererbungslehre beschäftigt. 
Diese Resultate im Zusammenhang mit den Ergebnissen der Chromosomen- 
forschung sind es nun im besonderen, die Weismann zu einer Revision 
seiner Meinung über die Beschaffenheit der Ide veranlassen; früher nahm 
er an, daß jedes Id die Erbmasse für den ganzen Organismus enthält; jetzt 
hält er es, auf Grund der Mendelschen Spaltungsregeln, für wahrschein- 
licher, daß im allgemeinen ein Id nur die Determinanten für einen Teil des 
Organismus enthält. Als Stütze für diese Annahme führt er den Nachweis 
von der Ungleichheit der Chromosomen (akzessorische Chromosomen, Chromo- 
somenpaare usw.) an, die er ja schon früher mit den Iden identifiziert hat. 
Demnach unterscheidet er nun Vollide, die die gesamte, und Teilide, die 
nur einen Teil der Erbmasse enthalten; daß auch die ersteren existieren 
müssen, zeigen u. a. die Radiolarien, die Tausende von gleichartigen Chromo- 
somen besitzen; nur ein einziges von diesen erhält aber jede ihrer Schwärm- 
sporen, aus der gleichwohl wieder der ganze Organismus hervorgeht. Die 
neue, erweiterte Definition des Id lautet demnach: eine selbständige, in 
sich geschlossene Determinantengruppe, die entweder die ganze 
Erbmasse der Art oder nur einen Teil davon in sich einschließt. 

Weismann deutet auch auf die Schwierigkeiten hin, die gerade die 
neuere Vererbungswissenschaft dieser Auffassung bereiten kann; eine solche 
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Schwierigkeit wäre z. B., wenn bei einem Organismus die Zahl der unab- 
hängig mendelnden Merkmale größer wäre als die Anzahl seiner Chromo- 
somen; doch ist bisher ein solcher Fall nicht bekannt geworden. Eine 
andere Schwierigkeit liegt darin, daß mehrere Merkmale ein und desselben 
Teiles eines Organismus, z. B. Form und Farbe, unabhängig voneinander 
mendeln; sie können also nicht in einem Chromosom liegen, während nach 
Weismanns Vorstellung jedes Teilid sämtliche Determinanten für einen 
bestimmten Zellkomplex in sich schließen soll. Als mögliche Erklärung 
dieses Widerspruches führt er eine Theorie von Cannon an, der einen Aus- 
tausch von Determinanten zwischen homologen Chromosomen annimmt. 
Abgesehen von diesen kleinen Modifikationen erscheint auch in der 
neuen Auflage Weismanns Theorie in der gleichen durchgearbeiteten Ge- 
schlossenheit, die man von jeher an ihr bewundert hat. 
O. Kuttner (Halle) 


Correns-Goldschmidt. Die Vererbung und Bestimmung des Geschlechts. 
Berlin (Gebr. Borntraeger) 1913. S. 149. I. Correns, C. Experimentelle 
Untersuchungen über Vererbung und Bestimmung des Geschlechts. 

The strides which have been made in recent years toward a satis- 
factory understanding of the heredity and determination of sex, have been 
made independently in two different fields, namely, in experimental breeding 
and cytology. The general agreement of the results found by investigators 
in these two fields is a matter of great satisfaction, and leads convincingly 
to the view that although much remains to be done, we are at least on 
the right way to the solution of these difficult problems. 

In this pair of lectures CORRENS presents the evidence and con- 
clusions derived from experimental breeding and GOLDSCHMIDT from 
cytology. I limit myself here to the lecture of DY. CORRENS. The author 
is exceptionally qualified because of his own extensive experience with 
the problems of sex-inheritance. The prominence given to sexually inter- 
mediate forms such as the andro-monoecious, gyno-monoecious and tri- 
oecious plants, gives his presentation a character which would be expected 
from no other writer. The consideration of these forms in relation to 
other experiments in the inheritance of sex is a service which will be 
much appreciated. The author’s conclusions are briefly that not only does 
every individual, whether male or female, possess all the potentialities of 
both sexes, but that every germcell, either egg or sperm, likewise carries 
the fundamental qualities of both the male and the female; that the 
determination of sex depends upon the suppression of the one or the other 
of these two alternative sex-states, through the action of an additional 
factor, a sex-deferminer, which either inhibits the one set of sex-characters, 
or stimulates the other. He also holds that every germcell carries with it 
from the beginning a definite sex-/endency owing to the presence or absence 
of one of these sex-determiners, but that the relative values of the two 
“tendencies” which are brought together at the time of fertilization, 
actually decides what shall be the sex of the new organism produced by 
their union; and finally that generally if not always in dioecious species, 
one of the sexes is homogametic, the other heterogametic. The author 
accepts as of little or no value for the solution of the sex-problems the 
study of natural parthenogenesis (or apogamy) because the partheno- 
genetic eggs have undergone no reduction-division and consequently contain 
the determiners introduced by both the egg and the sperm at the time 
of the last antecedent fertilization. Artificial parthenogenesis of reduced 
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eggs would give important indications, but these unfortunately have not 
been developed to a point where the sex can be determined. Reported 
cases of apparently epigamic modifications of sex he considers inconclusive, 
and holds that departures from the theoretical ratio 1:1 have no bearing 
upon the determination of sex. Such deviations in the sex-ratios are 
probably in the majority of cases at least due to secondary causes acting 
before fertilization or after fertilization, to eliminate a proportionally larger 
number, respectively of germcells or of individuals having the one sex, 
than of those having the other sex; they do not indicate a change in the 
sex of any germcell or of any individual. 

Having arrived at these cqnclusions, he takes up in the second part 
of his lecture the relation of the inheritance of sex to the inheritance of 
Mendelian unit-characters, as shown in (a) crosses between hermaphroditic 
(monoecious) forms and nearly related dioecious forms, and (b) sex-limited 
characters. The author answers a number of objections which have been 
raised by various writers regarding the validity of his conclusions from 
crosses between Bryonia alba and #. dioica. The reviewer does not doubt 
the correctness of the author’s conclusion that the male of 2. dioica is 
heterogametic and the female homogametic, but still believes that the fact 
that this is a species-cross tends to weaken such a conclusion, not, as the 
author here assumes because inheritance in species-crosses may be supposed 
to be fundamentally different from that between more nearly related 
forms, but because the near incompatibility of the two species favors the 
thought that whole categories of eggs or of sperms may have failed to 
function. For instance we might assume that the eggs of 2. dioica as well 
as the sperms are of two types, but that only one of these types is 
capable of fertilization by the sperms of 2. alba. The results would then 
be exactly those observed. The assumption of a separate determiner for the 
arrangement of the sex-organs, 7. e., for monoeciousness or dioeciousness, is 
unnecessary and unwarranted by the observed facts. The dominance of 
the female character of 4. dioica over the monoecious character of 4. alba 
is all that it is necessary to assume to explain the occurrence of females 
alone in the cross 2. dioica x alba. The only proper ground for the 
assumption of a determiner for the distribution of the sex-organs must be 
found in the recombinations in F,, but this, owing to the unfortunate fact 
that the F, hybrids are sterile, is impossible of attainment. 

The classical case of the currant-worm is chosen as the example of 
sex-limited inheritance. After giving a clear exposition, using the well 
known formulae based on the assumption that the female is Ff and the 
male ff, he develops two other formulations, one proposed by GOLDSCHMIDT 
in which the female is FFMm and the male FFMM, and the other with the 
stated purpose of bringing the case into accord with the presence-and- 


absence hypothesis, the female being FAlAt the male simply AtAt the A 
being the unit for some other character with which the F is assumed to 
be coupled. This last mentioned rather round about method is not necessary 
to bring the case into harmony with presence-and-absence. This can be 
much more simply done dy definition with the use of one of the other 
formulae. No formulation can meet the facts in the case without assuming 
some sort of allelomorphism of determiners, and nothing is gained by the 
assumption that the sex-genes are coupled with other genes which are 
themselves allelomorphic to each other. The difficulty recognized by the 
author in assuming the coupling of the grosswlariata-gene, G, with the 
absence ($) of the sex-gene F, wholly disappears if instead of “coupling” 
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we use the obviously appropriate reciprocal term “repulsion”. F and G 
are allelomorphie to each other, and to make them accord with presence- 
and-absence it is necessary only to stipulate that F implies not only the 
presence of femaleness but also the absence of the grosswlariata-character, 
G, and vice versa. The reviewer has on several occasions pointed out the 
availability of different formulae for any given set of genetic facts; aside 
from illustrating this point these several formulations for Aöraxas are of 
no value. Of the first two formulae given above, there is no advantage 
of the one over the other except that the first, having fewer symbols, is 
by that much the simpler. There is yet another possible formulation 
which would be quite as satisfactory as either of these, but which was not 
mentioned, namely, with F and M assumed to be allelomorphic to each 
other and G coupled with M. The gvossw/ariata female will then have the 


formula FMG and the male MGMGC. 

In conclusion the author briefly considers the possibility of determining 
the sex in man at will, pointing out that the only feasible method would 
be to find some means of destroying one class of germcells in the hetero- 
gametic sex (probably the male) without injuring the other class. Such a 
method he holds to be as impossible practically as it is impossible theoreti- 
cally to square the circle or to attain perpetual motion. G. H. SHULL. 


Correns-Goldschmidt. Die Vererbung und Bestimmung des Geschlechtes. 
Borntraeger I913. 

II. Goldschmidt, R. Cytologische Untersuchungen über Vererbung und Be- 
stimmung des Geschlechtes. 

Goldschmidts Aufgabe in dem Doppelvortrage, dessen erweiterte 
Fassung das vorliegende Buch bildet, war das Referat über die zytologisch- 
morphologische Seite des Problems der geschlechtsbestimmenden Ursachen, 
und er benützt zunächst die Gelegenheit, vor einer Unterschätzung der 
morphologischen Forschung zu warnen. Es ist merkwürdig, wie häufig 
man einer solchen begegnet, wo doch jeder Einsichtige weiß, daß physio- 
logische und morphologische Forschung einander stets nötig haben werden 
zur Vertiefung ihrer Probleme. — Da der Vortrag für einen größeren Leser- 
kreis bestimmt ist, so behandelt der Verfasser zuerst die Grundlagen unserer 
heutigen Anschauungen über die Bedeutung der Chromosomen, hauptsäch- 
lich aber geht er natürlich auf die Geschlechtschromosomen ein. Das was 
wir über diese wissen, ist in der letzten Zeit mehrfach zusammengefaßt 
worden, nicht nur in den bekannten Vererbungsbüchern, sondern auch in 
speziellen Abhandlungen, und so ist es selbstverständlich, daß Goldschmidt 
darüber nichts wesentlich neues bringen konnte. Zu erwähnen ist nur, daß 
auch er es für unwahrscheinlich hält, daß bei den Seeigeln das weibliche 
Geschlecht zwei ungleiche, das männliche Geschlecht aber zwei gleiche 
Geschlechtschromosomen enthält (also: 9 =xy und $=xx), während es 
doch sonst immer umgekehrt ist (@ =xx und $=xy). Aus einer Unter- 
suchung seines Schülers Seiler aber entnimmt Goldschmidt, daß dieser 
Geschlechtschromosomentypus tatsächlich doch vorkommt, und zwar bei 
Schmetterlingen, wo man das nach den Ergebnissen der experimentellen 
Forschung schon vermutet hatte.» Besonderen Wert legt Goldschmidt 
darauf, die Ergebnisse der zytologischen Untersuchung mit jenen der 
experimentellen in Einklang zu bringen; die Schwierigkeiten, auf die 
man dabei stößt und die schon öfters hervorgehoben wurden, umgeht der 
Verfasser durch eine Formulierung, zu welcher ihn die Analyse von Fällen 
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geschlechtsbegrenzter Vererbung führte, Danach hat man nicht ein 
Faktorenpaar für das Geschlecht anzunehmen, sondern zwei, nämlich 
I. männlich (=M) und nicht-männlich (=m) und 2. weiblich (=F) und 
nicht-weiblich (=f). Bei denjenigen Tieren, bei welchen die Weibchen eine 
Sorte, die Männchen aber zwei Sorten von Keimzellen liefern, die Männchen 
also das ,,heterogametische‘‘ Geschlecht bilden, ist der Faktor M in beiden 
Geschlechtern doppelt vorhanden, und zwar in einem gewöhnlichen Chro- 
mosom lokalisiert, während der Faktor F nur im weiblichen Geschlecht 
doppelt, im männlichen aber einfach vertreten, und in beiden Geschlechtern 
im x-Chromosom enthalten ist. Es muß zu dieser Formulierung aber noch 
die Hilfsannahme hinzugefügt werden, daß die Faktoren für Männlichkeit 
nicht zur Geltung kommen, wenn zwei F (oder x-Chromosomen) vorhanden 
sind, sondern nur dann, wenn F (oder x-Chromosom) nur einmal ver- 
treten ist. Wo umgekehrt das weibliche Geschlecht das heterogametische 
ist, müßte die Formel lauten: 9 =FFMm und g =FFMM, wobei nun MM 
über FF überwiegt und FF nur dann zur Geltung kommt, wenn M bloß 
einmal vertreten ist. Dieselbe Hypothese ist auch schon von anderer Seite 
aufgestellt worden, und ich habe sie auch in meiner letztjährigen Zusammen- 
fassung über das gleiche Thema verwendet, allerdings von andern Gründen 
ausgehend und in einer etwas anderen Formulierung. Jedenfalls aber hat 
Goldschmidt recht, wenn er jetzt der Ansicht ist, daß die Interpretation 
der Geschlechtsbestimmung als ein Fall von mendelistischer Vererbung und 
die Chromosomentatsachen sich wohl vereinen lassen. Mit diesem Resultat 
aber ist, wie ich seinerzeit auch schon betonte, das Problem der Geschlechts- 
bestimmung noch nicht gelöst. Die Geschlechtschromosomen sind, wie 
Goldschmidt sagt, nur der Mechanismus, welcher die normale Geschlechts- 
vererbung regelt; dieser Mechanismus wird aber in verschiedener Weise in 
Gang gesetzt durch „übergeordnete Faktoren‘‘ (vergleiche Daphniden und 
Aphiden); leider sind bis jetzt nur verhältnismäßig wenige zytologische 
Tatsachen bekannt, die in diesem Zusammenhange möglicherweise von 
Bedeutung sind. Goldschmidt glaubt, daß für diese abweichenden Fälle 
von Vererbung des Geschlechts ebenso wie für die so häufig vorkommende 
Ungleichheit in der Zahl beider Geschlechter die chemische Physiologie und 
die Serologie herangezogen werden müssen. Etwas kurz geht der Verfasser 
über die Beziehungen hinweg, welche zwischen den zytologischen Erschei- 
nungen bei der Parthenogenese und der Geschlechtsbestimmung bestehen; 
doch läßt sich darüber zurzeit auch wohl nichts neues sagen. — Ein paar 
Worte seien noch über die allgemeinen Schlußbemerkungen von Gold- 
schmidt hinzugefügt: er meint darin, daß die Erbanlagen der Eigenschaften 
„vielleicht vorzugsweise oder ganz im Plasma“ liegen, und daß die Chro- 
mosomen nur die Hormone übertragen, welche zur normalen Ausbildung 
der durchs Plasma vererbten Eigenschaften nötig sind. Ähnliche Ansichten 
liest man häufiger, und sie sind wohl alle dem berechtigten Wunsche ent- 
sprungen, an Stelle einer morphologischen Betrachtung des Vererbungs- 
problems eine mehr physiologische zu setzen. Dazu ist aber zu bemerken, 
daß eine solche gar nicht ausgeschlossen ist, auch wenn man die Chromo- 
somen als alleinige Vererbungsträger ansieht. Und ferner, wenn die Hormone, 
die nach Goldschmidt in den Chromosomen zu suchen sind, die Aus- 
bildung der vererbten Eigenschaften bedingen, so sind eben die Hormone 
die spezifischen Entwicklungsursachen der vererbten Eigenschaften, also die 
Erbanlagen, und die Chromosomen sind die Träger dieser letzteren. Daß 
das Plasma für die Funktion der „Hormone“ oder der Erbaniagen nicht 
bedeutungslos ist, wird niemand bezweifeln. W. Schleip. 
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Pearl, R., and Parshley, H. M. Data on Sex-determination in Cattle. Bio- 
logical Bulletin, 1913. 24, p. 205—225. 

The authors review earlier work on the question whether there is a 
difference in the sex-ratio in cows served by the bull early and late in the 
oestrous period. They have collected from breeders records of 480 births 
in cattle, in which the time of service was classed as (I) ‘early in heat’, 
(2) ‘middle of heat’, or (3) ‘late in heat’. The numbers of births were in 
class (I) 248, with 123 d, 125 2; in class (2) 125, with 67 d, 58 9, and 
in class (3) 107, with 65 d, 42 2. In the cases served early in heat there 
were therefore 98.4 5: 100 2, in the middle of heat 115.5 d:100 2, and 
in late heat 154.8 G:100 9. They show that these differences are much too 
great to be ascribed to chance, and conclude that ‘‘as the time of coitus 
approaches the end of the oestrous period there is a progressive increase 
in the proportion of male young born”. The modifications of the sex-ratio 
cannot be attributed to age differences, or any other known factor. They 
suggest that the excess of males from cows served late in heat is due to 
staleness of the ova. This can be correlated with current views on sex- 
determination by an “X-chromosome” by supposing that such a female- 
producing chromosome acts as an inhibitor of maleness, and that its effects 
may be weakened as the ovum becomes ‘“stale”. L. DONCASTER. 


Correns, C. Sordago, eine nach den Mendelschen Gesetzen vererbte Blatt- 
krankheit. Verh. 84. Vers. deutsch. Naturf. u. Ärzte. Münster 1912. 
S. 250 —252. 

Verf. beschreibt eine in seinen reinen Linien von Mirabilis Jalapa auf- 
getretene Blattkrankheit, die sich darin äußert, daß Blätter und Hüllkelche 
auf der Oberseite hellbraun gesprenkelt und dadurch schmutzig (sordida) 
aussehen. (Daher nennt er sie Sordago.) De mikroskopische Untersuchung 
ergab, daß es sich um eine Erkrankung der Palisadenzellen handelt, die 
schließlich zu ihrem Absterben führt, wobei die darüber gelegenen Epidermis- 
zellen in Mitleidenschaft gezogen werden. Es bilden sich dadurch kleine Ein- 
senkungen an den abgestorbenen Stellen. Ein Erreger konnte nicht ge- 
funden werden. 

Diese Erkrankung nun vererbt sich nach den Mendelschen Gesetzen, 
und zwar als monohybride Spaltung, wobei die Krankheit rezessiv ist, so 
vollkommen rezessiv, daß die heterozygotkranken Pflanzen nur durch die 
Nachkommenschaft von den gesunden zu unterscheiden sind. Im Sinne 
der Presence-Absence-Theorie müßten wir uns demnach vorstellen, daß die 
Krankheit durch das Fehlen eines Stoffes zustande kommt, der in den 
gesunden Pflanzen vorhanden ist. G. v. Ubisch. 
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Natur neue Arten entstehen. Die inneren Ursachen des Vorganges werden 

‚ausführlich behandelt, die äußeren nur kurz berührt. Die gruppenweise Art- 

bildung wird als eine Folge einer allmählichen Anhäufung von Mutations- 

eigenschaften dargestellt, von denen wenigstens einige bereits von den Vor- 
fahren der jetzt mutierenden Art erworben sein müssen. — Die so sehr in 
rat Aufnahme gekommenen Untersuchungen über die Folgen von Kreuzungen be- 
schränken sich fast allgemein auf jene Fälle, die den sog. Mendelschen 

Gesetzen folgen. Prof. de Vries zeigt, daß die Erscheinungen der Bastar- 

 dierung ein viel größeres Gebiet umfassen, auf dem mehrere andere Typen 

unterschieden werden können, von denen einige eine weit größere theoretische 
und praktische Bedeutung besitzen als die Spaltun gen, die von Mendel studiert 
worden sind. 

F Die vom Verfasser entdeckten Folgen der sog. doppeltreziproken 
Kreuzungen haben in neuester Zeit das allgemeine Interesse in hohem Grade 
erregt. Das vorliegende Werk enthält die vollständige Darstellung der ein- 

schlägigen Versuche und Betrachtungen des Verfassers. — Es wird daher in 

den Kreisen der Biologen, der Botaniker wnd Zoologen, all derjenigen, die 
sich mit Fragen der Abstammung und Vererbung befassen, der praktischen 

Züchter auf dem Gebiet des Gartenbaues, der Landwirtschaft, Tierzucht usw. 

he erregen. 
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Die Mutationen in der Erblichkeitslehre. 
Vortrag, gehalten bei der Eröffnung der von William M. Rice 
gegründeten Universität zu Houston in Texas von Dr. Hugo 
de Vries, Professor der Botanik an der Tomeaat in Amsterdam. 
Geh. 1 M. 60 Pf. 
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Tafel 1. Myxobacteriae. Entwicklung von Polyangium fuscum. Von E. Baur in 
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„ 3. Aerasieae. Entwicklung von Dictyostelium mucoroides. Von E. Jahn in 
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Die Tafeln, in Farbendruck ausgeführt, sind besonders groß (100 x 150 em). 
Es sollen namentlich die niederen Pflanzen berücksichtigt werden. Die Be- 
arbeitung der Tafeln erfolgt durch Spezialforscher, denen nötigenfalls ein 
Zeichner zur Seite steht. Erklärungen in drei Sprachen werden beigegeben. 
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hybridisation and mutation are independent 
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I. Introduction. 


In the following paper I shall describe the results of crosses between 
certain Oenotheras which differ from each other in a great number of 
characters and which may therefore be regarded as equivalent to 
interspecific crosses. Incidentally I shall show that the mutations, 
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which appear also in these crosses, are not the result of the recombi- 
nation or blending of characters in the hybrids, but are independent 
phenomena having a different cause. Mendelians have been particu- 
larly prone to claim that the mutation phenomena in Oenothera La- 
marckiana are merely an example of complex Mendelian splitting with 
various suggested complications. But this claim has almost invariably 
been made without any direct evidence in its support. 

Notwithstanding the large amount of work which has been devoted 
to the Oenotheras since the original investigations of DE VRIES, we have 
been without an adequate theory or explanation of the process of 
mutation. With the accumulation of cytological facts, however, it has 
become increasingly evident that the behaviour of the chromosomes 
must be included in any attempted explanation. It is now not too 
much to say that the cytological investigations begun by myself in 
1905 and since taken up also by a number of others, have furnished 
a key to an explanation of the nature of the mutation behaviour in 
these forms. The cytological evidence shows that germinal changes 
may and do occur which are independent of all the laws of hybrid 
combination and hybrid splitting. This generalization is of more 
fundamental significance than might at first appear; for it shows 
that mutation in Oenothera is a process su generis, and that no 
amount of hybrid combination and splitting, Mendelian or otherwise, 
is sufficient to account for it. 

At the present moment we are not concerned with the value of 
mutation as a general factor in evolution. This paper is concerned 
only with the nature of the mutation process as observed in Oenothera, 
in comparison with the hybridization results. 

The pre-mutation hypothesis of DE VRIES was a purely formal 
attempt, in the absence of definite evidence, to picture the process by 
which new forms might suddenly arise through germinal changes. 
That hypothesis, together with the equally formal Mendelian sug- 
gestions, is now superseded by the definite facts derived from com- 
bined cytological and breeding investigations. Instead of vague and 
formal hypotheses we can now deal with concrete facts. 

Any theory of the mutation process must explain the following 
phenomena: (1) The sporadic and repeated appearance of the same 
mutant types from a variety of parents, including O. Lamarckiana 
and various of its mutants. (2) The sporadic appearance of individuals 
in crosses between species and mutants, in which the mutant cha- 
racters are combined with characters derived directly from the parents 


Breeding experiments which show that hybridisation and mutation etc. 2II 


of the cross. (3) The changes in nuclear structure which occur in some 
of these mutants. (4) The appearance of parallel series of mutations, 
analogous to but not entirely agreeing with the de Vriesian forms, in 
other races and species of Oenothera. These parallel mutations have 
been independently shown to exist in a Swedish race of O. Lamarckiana 
by HERIBERT-NILSSON (1912), and in different races of O. biennis by 
Stomps (1912) and myself (1912 a). 

The Mendelian hypothesis totally fails to explain these four cate- 
gories of facts, and the cytological behaviour in particular furnishes 
the proof that the mutation process is directly contrary to any process 
of Mendelian splitting. Yet we have been asked by many Mendelians 
to suppose that all new characters find their origin merely through 
the loss and recombination of unit characters. The fact that mutations 
occur in pure lines of self-pollinated plants, as JOHANNSEN (1908) has 
shown, for example, in beans; and that similar phenomena involving 
a more or less sudden germinal change occur even in bacteria (for the 
literature see DOBELL, 1913) in which sexuality is absent, in itself 
shows that germinal changes do occur which are entirely different in 
kind from the Mendelian shuffling of characters. But I shall show 
further that, even in forms that have been cross-bred, some of the 
mutations at any rate owe their origin to a cause which is independent 
of the mere mingling of characters in hybrids. We must, therefore, 
recognize that the combination and sorting of characters which already 
exist is one problem, and the origin of those characters, whether it be 
sudden or gradual, is another. These two problems must be kept in 
separate categories, for Mendelians misinterpret the facts and con- 
fuse the issue when they assert that the latter are in any way included 
in the former. Any clear view of the facts now known must lead to 
the conclusion that the origin of new characters is one question, and 
their hereditary behaviour after they have originated, is another. 

The assertion has not infrequently been made, that all germinal 
changes are due to the loss of characters, an assertion leading to the 
grotesque view that all evolution, “from Amoeba to man”, has taken 
place through the successive “‘loss of unit-characters”. But this view 
seems now to be largely given up, and the various types of sudden 
germinal change which are now known so obviously contradict such 
a position that it is not necessary to labour the point here. 

Another matter on which this paper furnishes some definite evi- 
dence is with regard to the nature of a unit-character. Are unit cha- 
racters the indestructible, unmodifiable and undecomposable entities 
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which Mendelians assume? A fallacy frequently indulged in by Men- 
delian writers is the notion that because various types occur in the 
offspring of an individual, therefore these were represented in that 
individual by separate and independent units or factors derived from 
its parents. The relation of this fallacy to the facts regarding the 
origin of mutants and the nature of their variability will be apparent 
later in this paper. 

So far as I am aware, no thoroughgoing Mendelian has ever assumed 
that the supposed “factors” are ever capable of being distintegrated 
or modified under any circumstances. 

Finally, by comparing the origin of a new unit character in Oeno- 
thera with its subsequent hereditary behaviour, we shall have thrown 
into clear relief the difference between a germinal change and the 
behaviour of the new character after it has appeared. 


II. Description. 
O. grandiflora x O. mut. (1) rubricalyx(?) and its reciprocal. 


In 1910 I made the cross grandiflora x rubricalyx, the reciprocal 
cross, rubricalyx x grandiflora, having been made in the previous 
year. The F, from both these crosses was grown in Igrr at the Missouri 
Botanical Garden, to whose former Director, Prof. WM. TRELEASE I am 
indebted for facilities. In 1912 the F, of both crosses was grown at tbe 
John Innes Horticultural Institution, Merton, Surrey, to whose Director, 
Prof. WM. Bateson, F.R.S., I am much indebted for the care with 
which the plants were handled at every stage so as to prevent the 
possibility of any mistake. 


A. Methods. 


As is well known, the Oenotheras, which are normally biennial, 
can be made to develope in one year by starting them in the green- 
house. My practice has been to sow the seeds in seed pans in January, 
have the seedlings transplanted into flats after about ten weeks, and 
plant them out-of-doors about the middle of May. With this treatment, 
in the English climate practically all of the plants will pass out of the 


(4) In adding the abbreviation mut. I am following the usage suggested by me 
in a previous paper (GATES, 1913a, p. 10). In the body of this paper, however, I 
shall for convenience drop all designations except the one distinctive name of the 
form, whether species, variety or mutant. 

(2) In all crosses the seed parent is written first and the pollen parent last. 
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rosette stage and come into bloom during the summer. Thus my F, 
plants all bloomed last summer; but many of the F, plants grown 
in the hot climate of St. Louis remained rosettes. 

The F, plants showed a remarkable uniformity of type, as will be 
explained later, but the F, presented an equally great diversity. In 
dealing with the F, cultures, the greatest care was exercised in all stages, 
to prevent unconscious selection of the seedlings. The seeds were sown 
on January 12"., 1912, and the pricking out was not begun until about 
two months later. In pricking out, every reasonable precaution was 
taken to prevent unconscious selection, the process always beginning 
at one side of the seed pan, and all the seedlings, both large and small, 
being taken as they came. When the numbers in a culture were net 
excessive, all the seedlings were pricked out, the seed pan being kept 
for further possible germinations. When such germinations occurred 
the fresh seedlings were pricked out afterwards. In certain cases where 
the number of seedlings in a pan was very large, some were left at one 
side of the pan. The necessity for these precautions to prevent selection 
on account of a possible differential germination rate or other cause, 
will be clear later, when it is shown that in different cultures the pro- 
portions of certain types were significantly different from each other, 
i. e., they varied from family to family. 

In most cases the germination was nearly or entirely completed 
before the pricking out began. This was not always the case, however, 
for sometimes germination continues for three months after the seeds 
are sown. The rate of germination probably depends to a large extent 
upon the degree of maturity of the seeds when harvested, but germi- 
nations are often erratic and impossible to predict. I wish to emphasize 
the fact that every precaution has been adopted to prevent any uncon- 
scious selection, and I am assured that the results are as free from 
any such source of error as they can be made. I am indebted to Mr. E. 
J. ALLARD for his care in taking several of the photographs which illu- 
strate this paper. 


B. The ancestors of the crosses. 


We will consider first the parents of the cross grandiflora x rubri- 
calyx. My cultures of O. grandiflora SOLANDER were derived from seeds 
obtained in 1909 from Prof. S. M. Tracy, wbo obtained them from 
plants derived from seeds collected by him in the original locality at 
Dixie Landing, Alabama. The species apparently survives only in this 
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locality where it was first discovered by BARTRAM about 1773, although 
as I have shown elsewhere (GATES IgIIa), it originally extended east- 
ward to Virginia and Carolina, and the first introduction of it, or a 
closely related form, into Europe must have occurred from the latter 
region at least as early as 1714, (BARRELIER’s Plantae per Galliam, 
Hisp. et Ital. observatae ). 


Fig. 1. Seedlings of O. grandiflora. 


From these Alabama seeds I grew in 1910a culture of fifty-five 
plants which proved to be very uniform. A detailed description of 
the characters of the species has been given by Miss VAIL (1907), and 
I have pointed out its many features of contrast with the Lamarckiana 
series of forms (GATES 1909). 
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In fig. I is shown a group of seedlings of grandiflora of varying 
age as they appeared in my cultures from seeds sown in September 
1909. In fig. 2 appears a later stage in rosette development, the two 
smaller ones showing certain marked differences from the type. It 
will be observed that indistinct (pale red) blotches appear on the older 
rosettes. There is obviously a considerable range of variability in 
these plants, but all of them which fully developed belonged to one well- 
marked type. . Under certain conditions of culture the rosette shown 
in fig. 2 is followed by a stage in which a new and very characteristic 
type of leaf with deep basal lobes appears (see GATES 1913 a, Pl. IV, 
figs. 46, 47), but this is always suppressed in all forms of O. grandi- 
flora and their hybrids, when grown as annuals. 

When set out-of-doors a stem very soon shoots up and the rosette 
disappears. The plants soon come into flower, and the result is an 
adult plant having, in the climate of St. Louis, Mo., the appearance of 
fig. 3. The plants were tall but with slender stems, and the lowermost 
branches were some distance above the ground, giving the plant, 
which frequently developes small secondary branches, a bushy aspect. 
Last year I grew in the English climate a culture of two hundred and 
twenty-one plants from the same source and found several striking 
changes in their developmental pbysiology. As usual, they formed 
a rather evanescent rosette and began stem formation long before 
the other Oenothera races, but though they developed luxuriantly 
in a vegetative way they failed entirely to produce flowers, only two 
plants bearing a few buds and flowers at the end of the season. In this 
behaviour they agreed with a race of O. Tyacyi BARTLETT from the 
same climate — Birmingham, Alabama. Some of the plants branched 
from the base, giving the appearance shown in fig. 4. I should mention 
that this culture produced one dwarf, presumably a mutation. This 
plant was unbranched and only two feet high, but otherwise resembled 
grandiflora. 

Fig. 5 is a row of buds from my IQII culture of grandiflora, two- 
thirds natural size, showing their smooth, rounded, slender character 
as contrasted with those of rubricalyx (fig. 9), and the range of the red 
colour pattern on their sepals. 

The main distinctive features of grandiflora may be summarized 
as follows (cf. table I): The leaves are thin and light green, the rosette 
leaves bearing characteristic red blotches. The rosettes are evanescent, 
the plants “early” in development, the stem-leaves always pointed 
at both ends. This shows particularly well in fig. 4. The bud characters 


Pedigree 1. 
Ancestors of the cross ©. grandiflora = O. mut. rubricalyx. 


rubricalyx (original mutant). 1907. 


rubricalyx (11) rubrinervis (1). 1908. 


open-pollinated, 


rubrinervis No. 070. 24 No. 070. 32 


rubricalyx 
45 (in flower) 


67 (in flower) 
79 rosettes 


No. V.4 No. 3(?) No. III. 2 rubricalyx rubrinervis rubricalyx (13) vubrinervis (7) 
| 10 (in flower) 5 (in flower) (mostly in flower) 
rubricalyx rubrinervis 
22 rosettes 15 rosettes 
rubricalyx rubricalyx (33) rubrinervis (11). 1909. 
200 in flower. 1912. | 
NonVeer ec Lamarckiana No. IV. 3 No. III. ı No, IV. 4 No. IV. 6 ><  nanella Lamarckiana >< No. I. 2 No. II. 3 nanella >< No. III. 5 >< Lamarckiana nme Kane SIN GeTET aE 
rubricalyx (3). Lamarckiana (1). rubricalyx rubrinervis rulvicalyx rubrinervis Lamarckiana rubrinervis mutant rubrinervis vubrinervis Lamarckiana 
8? (rosettes) 10? (rosettes) 3 (rosettes) 4 (rosettes) 22 45 I 39 54 12 

rubricalyx rubrinevvis rubricalyx rubrinervis rubricalyx rubrinervis : rubrinervis (52) Lamarckiana (25). 1910. rubrinervis Lamarckiana 
(14 rosettes) 13 (rosettes) 9 (rosettes) 7 (rosettes) 5? (rosettes) 17? (rosettes) 22 rosettes 7 rosettes 


Lamarckiana 


vubrinervis and vubricalyx (35)(*). 1910, No. VI. 3 


7 (rosettes) 
nanella rubrinervis. Cult. 176, 1912. 
grandiflora(®) —->< No.IV.2 Lamarckiana >< No. 11. 7 No. IV. 3 No. IV. 9 No. III. 10 10 32 
(rubricalyx) (rubricalyx) (rubricalyx) (rubricalyx) (rubricalyx) 
55 (uniform) 
| ler | lists: 
No. I.1 No.I.3 No. I. 13 rubricalyx rubrinervis vubricalyx rubrinervis 
| 36 (rosettes) 4 (rosettes) 22 (rosettes) 23 (rosettes) 
120 120 240 (4) 
147 uniform rosettes 
ved buds green buds Lamarckiana vubricalyx vubrinervis vulricalyx or rubrinervis rubricalyx  rubrinervis dwarfs Lamarckiana mutant. IgII. 
34 (in flower) 23 (in flower) 2 (rosettes) 2 (rosettes) 1 (rosette) 5 (rosettes) 30 19 3 rosettes 6 rosettes(%) I 
Fy, families Fy, families. 1912. 


(1) Of these; 12 which bloomed were all yubyicalyx. There is frequently some uncertainty about the determination of a family of vubricalyx and rubrinervis rosettes, except in one transient stage when the colour is well developed 


(2) From Dixie Landing, Alabama. 
(8) Of there 6 rosettes of Lamarckiana, 4 showed also the red pigmentation of rubricalyx and several were more or less intermediate in leaf-shape between Lamarckiana and rubrinervis. 
(*) These three cultures formed stems while still in the flats, so that their characters were not well developed. They showed, however, a certain amount of variability, especially in leaf-width, and certain leaves in the third family (offspring of No. I. 13) 


showed a limited amount of crinkling. They were all, however, typical grandiflora plants both as regards foliage, pubescence, buds and flower: 
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Pedigree 2. 
Ancestors of the cross O. mut. rubricalyx = O. grandiflora (*). 


rubricalyx (original mutant). 1907. 


rubricalyx (11) rubrinervis (1). 1908. grandiflora(?). 1908 
No. 070. 2 No. 40 
43 plants 
rubricalyx (33) rubrinervis (IT). 1909. tall (38) dwarfs (5). 1909 
(32 in flower) (10 in flower) 
No. IV. 8 ———— 1 —_ No. IV. 1 No. IV. 4 
(rubricalyx) (grandiflora) 
67 uniform rosettes 23 dwarfs(8). 1910. 
ved buds green buds 
30 (in flower) 28 (in flower). 1911. 
m 
F, families F, families. 1912. 


are very distinctive, the bud cone being slender, rounded, with thin 
papery sepals which are either free from pubescence and papillae or 
possess only a short, soft type of hair. The free sepal tips are also very 
slender. The buds, therefore, like all other parts of the plant, are sharply 
contrasted with rubricalyx in all their features. (See also GATES Ig13A, 
p- 38.) 

Let us now turn to the other parent, rubricalyx. It differs from 
grandiflora throughout. The main features of contrast between the 
two forms are set forth in table I (p. 227), but here I may refer to a 
few of its characters and to its manner of origin. Fig. 8 shows a typical 
rosette, fig. 10 the full-grown plant, and fig. 9 the buds two-thirds 
natural size. (cf. figs. 2, 4 and 5 for grandiflora). The history of the 
origin of rubricalyx has been published elsewhere (GATES ıgıı b and 
1912 b), but I will briefly state the main facts here. The original rubri- 
calyx mutant appeared in my cultures of rubrinervis at the University 
of Chicago in 1907, and I am indebted to Prof. JoHN M. CouLTER for 
the facilities there afforded. O. rubrinervis, it will be recalled, is a 


(1) See also Textfig. 1 for collateral families of the rubricalyx parent. 

(2) Race No. 40 from Birkenhead. See text. e 

(3) This was a uniform dwarf type 12—24 inches high, buds grandiflora, plants 
irregularly branched. 
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mutation from Lamarckiana, to which, however, it bears a peculiar 
relation (see GATES, IQI3a, p. 28). Rubricalyx agrees with rubrinervis 
morphologically, but differs in pigmentation, showing a greatly in- 
creased amount of red (anthocyanin) pigment in all parts of the plant 
but especially in (1) the flower-stalks or hypanthia, (2) the sepals, 
and (3) on the ventral surface of tbe midribs of the rosette leaves; 


Fig. 3. O. grandiflora grown at St. Louis, Mo. 


(t) and (3) are green in rubrinervis, red in rubricalyx. The sepals of rubri- 
nervis show a varying amount of red but the median ridge is invariably 
green, while in vubricalyx the whole sepal and the median ridge are 
invariably deep red. (See GATES Igııb, pl. 6.) The contrast in pig- 
mentation between the two types is therefore very marked and con- 
stant, and it would be impossible to imagine a more sharp unit-character 
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difference than this. Great interest therefore attaches to the behaviour 
of this new unit-character in inheritance. That it is a single unit- 
-character will be shown in the following paragraphs. 

All the differences between rubrinervis and rubricalyx are ob- 
“viously expressions of a single germinal change, namely, in the capacity 


Fig. 4. O. grandiflora grown in England. 


Fig. 5. Buds of O. grandiflora. 
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of the cells for anthocyanin production. The new character is dominant 
in the ordinary Mendelian sense; whether completely dominant will be 
discussed later. That a single germinal change is concerned is proved 
by the fact that the original*mutant individual when self-pollinated gave 


Fig. 8. Rosette of O. mut. rubricalyx. 


Fig. 9. Buds of O. mut. rubricalyx. 
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an F, containing both rubricalyx and rubrinervis, but no other types 
or intermediates(1). It was, therefore, heterozygous in the ordinary 
Mendelian sense, as is further demonstrated by the fact that the F, 
offspring of F, rubricalyx plants gave a simple 3:1 ratio of rubricalyx 
and rubrinervis. This fact is of great importance, for it shows that 


Fig. 10. O. mut. rubricalyx, full-grown plant. 


one unit change and one only was concerned in the appearance of 
the original rubricalyx individual. It is all the more necessary to 
insist upon this point, because Mendelians have introduced here a 
fallacy in the interpretation of the polymorphic descendants of single 
mutant individuals. I have already pointed out this fallacy (GATES 
IgI3b, p. 141), but it must be reiterated because it affects many of 


(1) It should also be emplasized that there were no intermediates between the 
vubricalyx mutant and the rubrinervis population in which it appeared, a fact which 
HERIBERT-NILSSON (1912) fails to take into account. See Gates (1911 b). 
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the current Mendelian theories. If, after having obtained a perfect 
3:1 ratio with the unit-character in question, one obtains other 
ratios in crosses in later generations, e. g., 5:1 as I bave done, it can 
not be argued that this shows that the original supposed simple unit- 
character was really compound, there being two or more independent 
“genes” or “factors” for the same character. 

I propose to show that changed ratios of a single unit-character can. 
be obtained under conditions where such an interpretation is excluded. 

The results of NirssoN-EHLE (1909, IgII) in obtaining two ratios- 
approximately 3:1 and 15:1 — for red and white glumes in diffe- 
rent families cf wheat derived from crosses between two independent 
races with red glumes, seems to justify his conclusion that the red colour 
is represented by two independent R factors. Others have, however, 
applied this hypothesis of a multiplicity of independent represen- 
tatives for one character whenever their ratios depart widely from 
3:1. The behaviour of rubricalyx here described is incompatible with 
this procedure for the reasons above stated and more fully explained 
below, and should serve as a warning against the loose application 
of the hypothesis. In the present instance some other explanation of the 
phenomenon must be sought. 

Incidentally, it may be mentioned that the origin of rubricalyx 
furnishes one more proof, if such were necessary, that a sudden germinal 
change or mutation may occur wholly independently of the shuffling 
of hybrid characters. Evidently, alsc, only one of the parental germ 
cells, and not both, underwent the original change. 

The full pedigree of the rubricalyx used in the cress grandiflora x 
yubricalyx will be found in pedigree I. A rubricalyx plant, No. IV. 6, 
descended in the second generation from the original mutant, and which 
was heterozygous for the red(1) was pollinated from nanella, the 
dwarf mutant, in 1909. The F, from this cross was grown in 1910, and 
yielded, in accordance with expectation, seven Lamarckiana rosettes 
and thirty-five plants which were either vubricalyx or rubrinervis. 
Of the latter, twelve which came into bloom were all typical rubricalyx. 
One of these twelve plants (which proved to be heterozygous) from 


(1) This is shown by the fact that when self-pollinated it yielded in 1910 seven 
rosettes, three of which were rubricalyx and four rubrinervis. Three collateral families 
given in pedigree 1 show a total of about 31 rubricalyı to 41 rubrinervis rosettes. 
These were all grown in 1911 and unfortunately they remained rosettes, so there is 
some uncertainty regarding the exact ratios, but the tendency in such circumstances. 
is for the rubrinervis determinations to be too large owing to a temporary lack of 
pigment development in some plants which later produce typical red buds. 
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the F, of rubricalyx x nanella was used in IgIo to pollinate grandi- 
flora. The results of this cross are described in the present paper. It 
will be seen that the rubricalyx parent contained the dwarf nanella 
in a recessive condition. The dwarfs appeared again in the F, (vide 
infra). 

If we now consider the parents of the reciprocal cross, rubricalyx x 
grandiflora, which was made in 1909, the grandiflora parent came 


Fig. 6. Rosette of Birkenhead race of O. grandiflora. 


from a wholly different source and, unfortunately perhaps, differed 
slightly from the Alabama form used in the other cross, though it was 
a typical grandiflora. It came from the sand dunes of Birkenhead, 
England, where Oenotheras have long been naturalized, and was 
cultivated as race No. 40 from that source. A number of these races 
are described elsewhere (GATES, 1913 a, p. 43\. The buds of this race 
No. 40 were typical grandiflora in every respect, as were also the 
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characteristic red blotches appearing on the earlier rosette leaves. 
The later rosette leaves, at the time stem-formation began, were more 
broadly pointed than is typical for grandiflora, and there was a slight 
amount of crinkling present, (see fig. 6). Six of the seedlings omitted 
the rosette stage entirely (fig. 7). 

My culture of race No. 40 in 1909 numbered 43 plants, derived 
from the self-pollination of one typical grandiflora individual. Of these, 
38 were tall grandfiloras and 5 were dwarfs, having short internodes 
but grandiflora foliage-characters. One of the dwarfs self-pollinated 
yielded in 1910 a uniform dwarf race of 23 plants. The race of grandi- 
flora used in my cross rubricalyx x grandiflora therefore contained the 
capacity for producing dwarfs in the ratio of about 5 in 43. This matter 
will be referred to again later. Dwarfing was therefore introduced into 
the cross grandiflora x rubricalyx from the rubricalyx parent, and into 
rubricalyx x grandiflora by the grandiflora parent. It later reappeared 
in the F, of both these crosses. A point which further demonstrates 
that the new character exhibited by rubricalyx is dominant, is the follo- 
wing. Both red- and green-budded plants appeared in the F, of both 
crosses above-mentioned, showing that the rubricalyx parent was hetero- 
zygous for red in both cases; while the dwarf character being recessive, 
did not appear until the F, in both cases. The rubricalyx parent of 
the cross grandiflora x rubricalyx was therefore heterozygous for 
both the red and the dwarf characters. If we adopt the current Men- 
delian terminology, denoting the rubricalyx character by R and its 
absence (rubrinervis) by r; and similarly denoting tallness by T and 
its absence (dwarfing) by ¢; then the rubricalyx individual in question 
would be denoted by RrTt. 

The pedigree of the ancestors of the cross rubricalyx. x grandi- 
flora is given in pedigree 2. The rubricalyx in this cross was also hetero- 
zygous, therefore Rr, while the grandiflora was capable of producing 
dwarfs and talls, in the ratio 5:38. Dwarfs appeared also in certain 
F, families of this cross. 


C. Collateral experiments. 


In addition to the pedigrees of the parents in the two reciprocal 
crosses, I have given in pedigreé 1 the results yielded by a number of 
collateral families, so as to show their relationship to the general course 
of the experiments. These families may be briefly referred to here. 
Unfortunately, many of them were planted out too late in the season, 
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and, remaining rosettes, failed to yield the full data which they would 
otherwise have furnished. 

Most of the offspring derived from the self-pollination of the 
original rubricalyx mutant were accidentally destroyed, only 12 plants 
surviving, of which II were rubricalyx and I rubrinervis. Open- 
pollinated seeds of the mutant, which as it grew was surrounded on 
all sides by rubrinervis plants, yielded in 1909, 112 plants, of which 
67 were rubricalyx and 45 rubrinervis. This result is intermediate 


Fig. 7. Young plant of Birkenhead race of O. grandiflora, 
showing omission of the rosette stage. 


between a 3:1 ratio, such as would be expected if pure self-pollination 
had taken place, and a 1:1 which would be anticipated if pollination 
was wholly from rubrinervis. As will be seen from pedigree I, one of 
these rubricalyx plants when tested proved itself homozygous (RR) in 
the next generation, and one of the recessive (rubrinervis) plants was 
also shown to be homozygous (rr). The recessives, whenever tested, 
invariably yield only the recessive character (see GATES, IgIIb, p. 365). 

In the second self-pollinated generation from the rubricalyx mutant 
the plant (No. 070. 23) with which most of the experiments were con- 
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tinued yielded an exact 3 : I ratio (33 : 11) of the dominant and recessive 
types. Another self-pollinated flower from the same plant gave in 
Ig10, 70 rosettes. Fifteen of these came into bloom, of which Io were 
rubricalyx and 5 rubrinervis. A sister plant (070.35) of the same family 
yielded 13 rubricalyx and 7 yubrinervis, nearly all of which came into 
flower. 

Of the 33 plants in the culture above-mentioned, the five which 
were tested all proved to be heterozygous (see pedigree I), but since 
the numbers were small and the plants all remained rosettes, in which 
there is some uncertainty of identification, the ratios obtained cannot 
be regarded as significant. One of the heterozygous plants (No. IV. 5) 
was crossed with O. Lamarckiana, and another (No. IV. 6) — which is in 
our main pedigree of descent — with the dwarf nanella. The latter cross 
should be compared with a similar one (O. rubrinervis x nanella) of 
DE VRIES (1903, Il, p. 451) with which it agrees. The F, contained 
42 plants, of which 7 which did not bloom were Lamarckiana, and the 
remaining 35 were rubricalyx or rubrinervis. Twelve of these, which 
bloomed, were all rubricalyx. Two of the latter when tested proved to 
be heterozygous; a third (No. III. 10) when tested yielded 49 rosettes of 
rubricalyx or rubrinervis, 3 dwarf rosettes, I aberrant mutant, and 
6 Lamarckiana rosettes, some of which were, however, more or less 
intermediate betwen Lamarckiana and rubrinervis, and four of which 
had in addition the red pigmentation of rubricalyx. A fourth plant 
(No. II. 7) in this family was used to pollinate Lamarckiana; and a 
fifth (No. IV. 2) was the male parent of the cross grandiflora x 
rubricalyx. 

Another collateral pedigree shown in pedigree 1 is derived from 
the 11 vubrinervis (rr) plants segregated in the second generation 
from rubricalyx. One plant (No. II. 3) selfed gave 39 rubrinervis. Two 
others (No. I. 2 and III. 5) were used to pollinate Lamarckiana, yielding 
in both cases, as expected, an F, containing Lamarckiana and rubrinervis, 
the totals being 29 Lamarckiana to 67 rubrinervis. No. III. 5 was 
also pollinated from Lamarckiana and yielded in F, 12 Lamarckiana 
and 54 rubrinervis. Thus in these reciprocal crosses the frequency 
of rubrinervis always shows a certain (variable) preponderance, as 
DE VRIES has also observed. 

O. nanella was also pollinated with rubrinervis No. III. 5 and 
in F, gave 25 Lamarckiana and 52 rubrinervis. One of the latter when 
tested in 1912 gave Io nanella and 32 rubrinervis, in agreement with 
previous results of DE VRIES and of myself. (See pedigree 1.) 
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C1. The parent types. 
Table I. 


Comparison of the main characters of the parents. 


O. grandiflora SOLANDER. 


. Leaves of rosettes thin, nearly or quite 
smooth, with pale red blotches on the 
surface; petioles and midribs always 
wholly green on ventral surface and 
usually also on dorsal surface. 


. Rosette stage more or less evanescent 
and often entirely omitted, the plants 
being physiologically “early” in their 
development. 

. Later rosette leaves characteristic in 
shape, long and rather broad-pointed, 
with long, irregularly margined petiole !), 
. Stem leaves thin, pointed at 
both ends; petioles green. 


smooth, 


. Buds green throughout or with a small 
amount of red on the sepals (see fig. 5). 
. Buds slender and rounded, sepals thin, 
sepal tips long and setaceous. 

. Buds wholly glabrous, or covered only 
with a soft, inconspicuous pubescence 
of short hairs. 

. Flowers usually somewhat smaller than 
in rubricalyx and others of the La- 
marckiana series (petals 30—40 mm in 
length). 


D 


O mut. rubricalyx GATES. 


. Leaves of rosettes thicker, more pubes- 


cent, considerably: crinkled, without red 
blotches on the blade; petioles and 
midribs more or less bright red on the 
ventral surface, and to a lesser extent 
(The ventral 
red is nearly always well developed at 
one stage of the rosette, but if that 
Stage is missed the plant becomes in- 
distinguishable from rubrinervis until 
the buds appear.) 


on the dorsal surface. 


. Rosette stage well developed, the plants 


being physiologically /ater in their de- 
velopment. 


. Leaves of mature rosette rather narrow- 


pointed. 


. Stem-leaves thicker, crink’ed, broad and 


sessile or aurate at base except the lower 
ones; petioles red ventrally and some- 
times less so on the dorsal surface. 


. Hypanthium and sepals, especially their 


median ridges, deep red (see fig. 9). 


. Buds stouter, quadrangular, sepals thick, 


sepal tips shorter and stouter. 


. Buds covered with soft pubescence, and 


in addition a conspicuous long, pointed 
type of hair arising from red papillae. 


. Petals about 40 mm in length. 


The two types differ from each other in every character throughout 


all stages of their development. 


Since rubricalyx agrees in its main 


morphological features with Lamarckiana from which it is a secondary 


(1) The most characteristic type of leaf, with prominent basal lobes, is always 


omitted under the usual conditions of culture, so it need not be considered here. 
Vide supra, p. 216. 
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mutant; and since Lamarckiana is generally admitted to be speci- 
fically distinct from grandiflora as regards its characters; and since, 
further, the two forms are unlike each other in every stage of ontogeny; 
we may justly regard this as an interspecific cross. The great number 
of character-differences involved is made obvious in the F, hybrid 
offspring. It should further be noted that a typical dominant unit- 
character, namely, the red pigmentation, and a typical recessive unit- 
character, namely, dwarfing, are present in one of the parents of each 
cross, the dwarf character being in a recessive or latent condition. 


Fig. 11. F, rosette, grandiflora x rubricalyx. 


The differences in foliage, habit and physiological development are, 
on the other hand, in no sense unit-characters, but very complex 
differences such as distinguish well-marked or aggregate species. The 
contrast between these two types of characters in the F, and Fy, 
hybrids is very striking. 


D. 0. grandiflora x 0. mut. rubricalyx and its reciprocal. Fy 


These forms are quite fertile with each other, as are also the Fy 
and F, hybrids. Seeds appear to be produced by these hybrids quite 
as plentifully as from the parent races. The F, plants were all grown 
at St. Louis in ıgıı, and the Fy all in the English climate last year. 
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As I have explained elsewhere (GATES, I913 Cc), grandiflora reacts 
quite differently in the two climates, though its presence in hybrids 
has the same effect in all cases, namely, to increase their “earliness” 
or rate of development. Pure grandiflora, however, in the climate of 
Missouri, shoots up a slender stem very early, and begins blooming 
long before the Lamarckiana races. In the English climate also stem 
formation begins early, and large leafy plants are formed, but flower- 


Fig. 12. Fy, rosette, grandiflora X rubricalyx. 


production is entirely inhibited, at least under certain conditions of 
culture, until the very end of the season. 


The F, of grandiflora x rubricalyx (culture No. = contained 


147 plants, which were uniform as regards their morphological features. 
Figs. 11 and 12 show two of these rosettes photographed on July 5 
and July 14 respectively. They are intermediate between the parents 
in many respects (cf. figs. 2 and 8), but nearer rubricalyx. The amount 
of crinkling varied but was in some cases as great as in the male parent. 
Further, red blotches (a grandiflora character) did not develope on 


230 Gates. 


the blades to any extent, but the midribs were usually deep red on 
their dorsal surface (a rubricalyx character). The rosettes also per- 
sisted longer and contained more leaves than ever appear in grandi- 
flora rosettes under the same conditions. Fig. II resembles rubri- 
calyx somewhat more than does fig. 12. 


On the other hand, the leaves were much more broad-pointed 
than in vubricalyx, and in most of the plants (fig. 12) the leaf shape 
was certainly nearer grandiflora, especially in the distal part of the 
blade. A striking feature was that the rosette leaves were much 
larger, and hence the diameter of the rosette much greater, than in 
either parent. Their average size was also distinctly greater than 
in the reciprocal cross. Of the 147 rosettes only 58 formed stems and 
came into bloom. The latter numbered 34 with red buds and 24 with 
green buds, showing the heterozygous (Ry) condition of the rubri- 
calyx parent for this character. Considering the relatively small 
numbers, this is not a wide departure from the expected equality. 
The provisional determination of the rosettes gave 42 R, 71 r, and 37, 
most of which were probably R’s, doubtful(!). The adult characters 
of these F, hybrids will be referred to in connection with the reci- 
procal cross. The absence of dwarfs from the F, of grandiflora x 
rubricalyx must be accounted for by the dominance of the tall stem 
(T) of grandiflora over the dwarf character (2); for the rubricalyx 
parent was heterozygous (Tt) for this character, and if self-pollinated 
would have given dwarfs as did its sister plant (No. III. ro, pedigree I) 
The absence of dwarfs from the F, of rubricalyx x grandiflora must, 
however, be accounted for by the dominance of the tall stem of the 
rubricalyx parent over the dwarf condition latent in the race of grandi- 
flora used as male parent. 


If we now turn to the F, of rubricalyx x grandiflora (Culture 
No. =) we find a family of 67 plants. As rosettes they were very 


uniform, differing only in the presence or absence of R. Fig. 13, photo- 
graphed July 13, shows one of these rosettes. It is, like the reciprocal, 
intermediate but nearer the rubricalyx parent, which it resembles in 
shape (except that the blade and the points are distinctly broader) 
and in crinkling. The dorsal midribs are also red, as in rubrinervis 


(1) Of the rosettes recorded as 7, six which bloomed afterwards proved to be 
R, and 11 of the rosettes recorded as R? proved to be R. On the other hand, 
6 rosettes recorded as R turned out on blooming to be y. Hence 17 were gained to 
the R’s on blooming, while 6 were lost to them. 
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and rubricalyx. These F, rosettes were, altogether, extremely like 
the reciprocal already described, and such differences as existed may 
perhaps be chiefly attributed to slight differences in the parent races 
of grandiflora. The larger size of the rosettes in grandiflora x rubri- 
calyx can, however, scarcely be attributed to this cause. The rosette- 
leaves in the latter cross were frequently (fig. 12) more distinctly 
repand-denticulate than in the reciprocal (fig. 13) or in rubricalyx 


Fig. 13. F, rosette, rubricalyx X grandiflora. 


(fig. 8). The slight differences in the parental grandiflora races preclude 
our concluding that precisely reciprocal crosses would not give iden- 
tical morphological results, though in rate of development each cross 
is decidedly nearer the male parent. Both these crosses showed the 
same range of types in the Fy. 

As regards the factor R in the F, of rubricalyx x grandiflora, of 
the plants (58) which bloomed, there were 30 R’s and 28 r’s, in almost 
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exact agreement with the expectation of equality. The F, of grandi- 
flora x rubricalyx was much more strongly biennial than the reciprocal, 
for while in the former cross only 58 plants bloomed out of a total of 
147 rosettes, in the latter 58 bloomed out of 67. The latter also bloomed 
earlier in the season, having 50 plants (70%) in bloom by August 16, 
while only 30 (20%) of the former were in bloom by that date. This 
difference is significant, showing that as regards the quality of ,,ear- 
liness“ both reciprocal crosses were decidedly patroclinous. 

The following facts show that the F, is intermediate between 
yubricalyx and its relatives on the one hand and grandiflora races on 
the other hand, as regards “earliness” or the tendency to pass out 
of the rosette stage and come rapidly into bloom. Under the same 
conditions as the two F, cultures above-described, I grew at St. Louis 
in IgrI, a total of 439 plants belonging to rubricalyx, rubrinervis, and 
Lamarckiana. Of these only 19, or a little over 4%, came into bloom, 
mostly at the end of the season. On the other hand I grew cultures 
of ten different grandiflora races numbering hundreds of plants, all 
of which under the same conditions, omitted their rosette entirely 
(as in fig. 7) and formed a stem before they could be planted out. 
The F, and back-crosses of the F, with the original parents have 
shown correspondingly intermediate conditions as regards time ot 
flowering, when grown in the cooler climate of England. 

Fig. 14 represents the upper part of a plant of rubricalyx x grandt- 
flora, in bloom. The plants were, as far as could be judged, almost 
exactly intermediate in foliage and pubescence. The leaves, as shown 
in the figure, exhibited about half the amount of crinkling found in 
rubricalyx; they were darker green than grandiflora, and in shape were 
more or less intermediate between the two parents. The characters 
of the foliage in the mature hybrid plants are extremely difficult to 
appraise, for in rubricalyx especially, and to a less extent in grandi- 
flora, there are continuous changes in leaf-characters from the bottom 
towards the top of the stem. The lowermost cauline leaves are petiolate 
like those of the rosette. There is a gradual transition by shortening 
of the petiole and change in shape of the leaf-base, to the bracts 
which are sessile and aurate. The bracts also continuously diminish 
in size and change in shape in passing up the stem. The amount of 
crinkling also usually, but not» invariably, diminishes towards the 
top of the stem. These conditions make it practically impossible to 
classify the F, plants as regards their foliage, for every conceivable 
intergrade between the two parents occurs. 
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In pubescence, the stems and buds of rubricalyx x grandiflora 
and its reciprocal are also intermediate; 7. e., the short type of hair 
is present, and in addition the long muricate type, though in much 
reduced numbers. This is in accord with the results of MACFARLANE 
(1895) who, in his careful study, found the number of hairs per given 
area reduced to a half in several crosses between pubescent and non- 
pubescent forms. He also found in certain crosses that the size of 


Fig. 14. F,, rubricalyx x grandiflora. 


the individual hairs was reduced to half while the number remained 
the same. 

The buds of the F, hybrid are also intermediate, being distinctly 
squarish in shape, with thicker sepals and stouter hypanthium than 
grandiflora. The buds of the reciprocal crosses were exactly alike. 
In general habit the rubricalyx x grandiflora plants were very uniform, 
all having a pyramidal shape resembling rubricalyx but with longer 
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basal branches. These exceptionally long basal branches (see fig. 14) 
invariably come into bloom before the main stem. In the presence 
of such long branches at the base, the F, differed decidedly from 
either parent. The reciprocal cross showed a different habit, many 
of the rosettes sending out a very long side shoot instead of a central 
stem. This not infrequently happens also in rubricalyx and its rela- 
tives, and presumably occurs as a response to some unknown physi- 
ological conditions. There is apparently no tendency for the con- 
dition to be inherited. 

Summing up the results of the F,, we may say (I) that the reci- 
procals are closely similar except that grandiflora x rubricalyx (a) 
has larger rosettes, (b) is more strongly biennial and later in deve- 
lopment, (c) differs in habit. (2) The reciprocals are intermediate 
between the parents, though possibly somewhat nearer rubricalyx than 
grandiflora. (3) They were uniform in both cases, except in regard 
to the one unit-character pair (Rv) in which splitting in approximately 
a I:1 ratio occurred. 


E. 1. 0. grandiflora x 0. mut. rubricalyx and its reciprocal. Fo. 

We have already seen that in the F, of these hybrids the characters 
of the parents are perfectly blended and intermediate, with the single 
exception of the unit character Rr. In the place of this uniform 
blended condition, we have in F, a complete series of intermediate 
forms stretching all the way from one parent to the other as regards 
nearly every character. Since all conditions of the various characters 
are combined with each other in different individuals, the result is an 
almost hopelessly confused series of forms. But before turning to 
the intricate array of blended and partially blended conditions shown 
by the numerous characters which differentiate the species, let us 
consider first the relatively simple behaviour of the two unit-characters 
R and ¢ in the F,. Even the inheritance of the simple unit-character 
R is sufficiently complex when minutely studied. 

Last year I grew a total of 2794 plants in which the inheritance 
of R was studied. These cultures are enumerated in table II. From 
this table it will be seen that in addition to the F, from the original 
crosses, I have crossed both the F, generations back with both parents, 
and have also crossed the F, generations reciprocally with each other. 

We may now consider the inheritance of the red character, R, 
and the dwarf character, ¢, in detail. The following table (III) shows 
the proportion of R and r plants in each family of the Fy. 
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Table II. 
Number | Number 
Cross. En 
of families | of plants 
BUANGS LONGI VUDVECALYZ, | Ro 2 ee 5 504 
WULYACALI Ae KY ANGE OY Gr Egy ea ae een 5 12 1039 
(grandiflora X vyubricalyx) x grandiflora. ......-+.+-. 3 373 
(rubricalyx X grandiflora) X grandiflora. .......-s 4 | 579 
(rubricalyx X grandiflora) X vubricalyx . 2... .. aikehle I 44 
(rubricalyx x grandiflora) x (grandiflora x ponpicaipe) a I | 62 
(grandiflora X rubricalyx) X (rubricalyx Xx grandiflora) . 3 193 
29 2794 
Table III. 
Showing distribution of the dominant character, R, in F;. 
Number Number of F, | Character of buds | : 
- | Offspring Ratio 
of 1912 culture parent plant |in parent F, plant | 
| 
I. grandiflora x rubricalyx, Fo. 
| |) Fee Y. | 
Cult. 48. (a) . IX. 4 red buds. | 68 Io | 4525 11) 
Pe Ags ((b) sc: «) -- VI. 6 a Is 15 | 9.5 I 
=. Kor, (Oben III. 2 = = 133 Ay 33-2 I 
Mara 35x 10.8 ay 


(1) Calculation of the data in table III on the basis of the mathematical theory 
of probability shows the following results: 


Table IIla. 


\ Frequeney with en these ratios mond be eepected in a 


Ratios 

3:1 (or 1:1) population 
343: 35 13 times in a billion trials 
518: 115 en » 25000 = 
150:99 7 ” » 100000 ” 
171: 129 pal as 125 A 
217:156 Te ” 1250 5 
133:41 in accord with a 3:1 ratio. 


Similarly (a), (b), and (c) in section I of table III are all significantly different from 
each other. In section IIA, the ratios marked (a) and (c) are significantly unlike. 
Also in section IID, (a) and (c) (78:37 and 57:60) are unlike. In sections III and 
VI the three ratios are not significantly different from each other, and in section VII 
the deviation between (a) and (b) might occur once in 12 trials. 
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Table III (contd). 


Number Number of F, | Character of buds | ; 
; Offspring | Ratio 
of 1912 culture parent plant | in parent F, plant | 


II. A. rubricalyx x grandiflora, Fs. 


| R. ve 
Cult. 55. (a) VII. 2 red buds. | 66 13 5.0 I 
» 59. (b) IV. 4 ya | 45 14 3.2 1 
” 60 (c) ans x. 5 ” ” | 47 31) 15.7 TI 
„or (D)E: WALT | A 134 44 3.04 T 
N areata yes MEOI | B By 67 13 5-15 I 
me SEE). o VII. 2 | ee oss 82 13 6.30 I 
OAc (a)) pe VII. 2 ; 5 77 ng || esc I 


| ELSE EL RAN om 


II. B. grandiflora x rubricalyx, Fo. 


| ru.(2)| gr. | intermediate 


Gut Ar File, ©) | green buds. Agua ed = 
” re Ar I. ı ” ” | 73 ° | Fa 
|p 22ue A _— 


II. C. rubricalyx x grandiflora, Fo. 


| — = 


ru. gr. intermediate 
(ile OG ooo se Ve, green buds. 73 23 5 
na VII. 5 = 5 27 18 II 
100 41 16 
Adding II. B. 122 4 — 
222 45 16 
Adding the inter- | 3 8 3 


mediates. [| | 


(1) Also one plant exactly intermediate between R and r, and 9 dwarfs (see table V). 
Through an oversight, the bud-characters of the latter were not recorded, but it is 
certain that some were R and some r, though the pigmentation was weak. For this. 
reason, the ratio 47 : 3 recorded here can not be regarded as significant. 

(2) See explanation on p. 251. 
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Table III. (contd.) 


Number Number of F, Character of buds | 5 2 | Ar. 
of 1912 culture | parent plant | in parent F, plant 


VI. (grandiflora x rubricalyx) x grandiflora (+). 


Gult273-2(a)2a IX. 4 |red (Rr?) buds x grandzfil.| 37 | 25 | 1.48: 1 
5 eS WD) oe VI. 6 Recta ge . 04 | 55,2 21 7oger 
n 78. (c) = I VI. 6 ” ” ” 


5 86 | 76 Dalziel 
| 207) ee Tis 6) 130207 
VII. (grandiflora x rubricalyx) x (rubricalyx x grandiflora ). 


Cult. 75. (a) . . | XII. 1 x IV. 2 |red (RR) x red (Rr)buds| 92 | 34 2.70NneE 
270: (D) wer | WLC KSV [ee (Rr?) x red(Rr) buds} 41 | 7 5.86 : I 

| 

| 

| 


DG Be Rens is 


Calte7 722 ke OC avila green <opreen buds) su) 22758 


E. 2. Inheritance of the ruérica/yx character, A. 


From the data presented in table III we are able to draw some 
important conclusions regarding the inheritance of R. It must be 
borne in mind that R represents the unit-difference between rubri- 
calyx and rubrinervis, that it appeared suddenly as a mutation without 
intermediates, and that it consists in a conspicuous red pigmentation 
of the buds and other parts of the plant. In a former paper (GATEs, 
IgII b) coloured figures of the buds are shown (plate 6) and a number 
of cultures of rubricalyx crosses are described and tabulated (p. 365). 
One or two of the latter are also included in pedigree ı of this paper 
(p. 216). 

The fact must be emphasized, that all the data of table III are 
derived from plants which came into bloom, and in which in almost 
every case the distinction between the R and r bud characters is so 
clear as not to admit of the slightest doubt. The exceptions are given 
in table IV and will be referred to later. The great majority of the 
plants produced hundreds of flowers, making the distinction between 
the two types so conspicuous that they can be distinguished at a glance 
by any one. 

In the description of the F, of the cross grandiflora x rubricalyx, 
it has already been shown (wde supra, p. 230) that the ratio R:r 


(1) The Alabama race was used in the back-cross. 
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(from plants in bloom) was 34:24, while in the reciprocal cross this 
ratio was 30:28. The latter ratio is practically identical with, and 
the former sufficiently close to, the anticipated 1:1. A fact equally 
important is the exact 3:1 ratio (33:11) into which the family (see 
pedigree I, p. 216), from which the rubricalyx parent of both reciprocal 
crosses was derived, was found to split. Taken together, these three 
ratios show clearly according to Mendelian interpretation, that a 
single unit-character difference is present in this rubricalyx family, 
and that the rubricalyx parent of both reciprocal crosses was hetero- 
zygous, producing R and r germ cells in equal numbers. This con- 
clusion is also in harmony with the origin of rubricalyx by a single 
germinal change, and we must therefore accept this Mendelian evi- 
dence as the basis of our interpretation. We should therefore anti- 
cipate that the 3 : 1 ratio would continue to recur in the F, generation, 
but this is far from being the case. 

Unfortunately, owing to the fact that a number of the cultures 
in IgIo and IgII remained rosettes, the collateral families given in 
pedigree I offer little evidence regarding the ratio between R and r. 
But in three ıgıı families (from Nos. IV. 3, IV. 9 and III. ro), the 
ratios (36:4, 22:23, 30:19) as determined from the rosettes only, 
appear to depart widely from the expected 3:1. 

An examination of table III reveals at once, in the first three Fa 
cultures from grandiflora x rubricalyx, a remarkable range in the 
R:r ratio. Culture 48 gives about 4:1, culture 49 nearly 10:1, and 
culture 50 only 4 r to 133 R. I am inclined to attribute these 4 7’s 
in the last family to reversions, in which the dominant character sud- 
denly acquired has been equally suddenly lost again. In pure (homo- 
zygous) rubricalyx, of which I grew a culture of 200 plants last year, 
not a single one reverted to rubrinervis, nor could I discover any 
marked variability in the amount of pigmentation. The 4 plants 
above-mentioned I believe to be reversions in a race which was homo- 
zygous for R, caused by the disturbance resulting from crossing. 

If we now examine the seven F, families from rubricalyx x grandi- 
flora (II A. table III) we find that four of them (marked a) yielded 
either exactly of approximately a 5:1 ratio; two of them (marked b) 
yielded almost a perfect 3:1 ratio; while in another (marked c) the 
ratio was somewhere between Ig:I and 4:1 (see footnote, table III, 
p- 236). It is obvious that the ratios in the two groups of families 
a and b are significantly different from each other. Another fact of 
much importance was not discovered until the pedigree numbers of 
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the parent plants were entered in making up the final records. It 
is that cultures number 55, 63 and 64 were each derived from a 
different, self-pollinated flower of the same parent plant (No. VII. 2). 
This shows (r) that the ratio 5:1 is significant and represents what 
we may perhaps call the degree of prepotency of this rubricalyx plant; 
and (2) that the ratios obtained are not modifications of a 3:1 ratio 
brought about by unconscious selection or in any other way, but 
represent the ratio of types which this plant is capable of producing 
as a result of its germinal constitution. The three flowers from which 
these cultures were produced, were self-pollinated respectively on 
July 17, 18 and 17, IQII, the seeds from each capsule being sown sepa- 
rately to produce the above results. 

We are thus forced to conclude that different plants of the F,, though 
externally alike, yet in Fy produce individuals having the dominant and 
recessive characters in widely varying ratios, though this ratio is constant 
for each parent individual. 

This ratio may be approximately 3:1, 5:1, or 33:1. It is not 
certain that the exact numerical ratios are significant as such, but 
rather, they may represent merely the degree of prepotency of the indi- 
vidual. This will be referred to again later. 

In II. D Table III are shown the results of crosses between red- 
and green-budded plants of the F,. A 3:1 or 1:1 ratio would be 
anticipated, according to whether the red-budded plant was homo- 
zygous or heterozygous. But culture 56 yields about 2:1, and only 
culture 58 the expected 1:1. In section III of the table, F, red- 
budded plants of rubricalyx x grandiflora have been crossed back 
with pure grandiflora from Alabama. The resulting R:r ratio is 
approximately the same in all three families, but their average, I. 33 : I, 
is significantly greater than I: TI. 

In section IV an F, red-budded plant from rubricalyx x grandi- 
flora is crossed back with rubricalyx. The buds in this culture are 
all red without exception, and darker red than those of other cultures. 
The significance of the latter fact will be discussed later. Sections V 
and VII give results of.the two double-reciprocal crosses between 
grandiflora and rubricalyx. In culture 72 the result is very different 
from the expected 3:1, while in 75 and 76 the results agree approxi- 
mately with each other, and the totals are consonant with a 35: pablo: 
In section VI, in which grandiflora x rubricalyx red-budded Fy is 
crossed back with grandiflora, the ratios for the three cultures (two 
of which are from the same plant, No. VI. 6) agree fairly well with 
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each other, but the departure from a 1:1 ratio in the totals is too 
great to be accounted for by chance. 

A comparison of the totals in sections VI and III is instructive, 
for it shows that (grandiflora x rubricalyx ) x grandiflora yields! (with 
373 plants) a ratio for R:r of 1.39: 1; while the reciprocal crossed 
back with the same parent, 7. e., (rubricalyx x grandiflora) x grandı- 
flora gives, in a total of 300 plants, practically the same ratio, namely 
1.33: 1. The coincidence of these two ratios adds greatly to the signi- 
ficance of the results, for not only does it show that reciprocal crosses 
yield the same ratio, but that six families, five of which are derived 
from separate seed-parents, give ratios which are not significantly 
different from each other. In other words, these results are not only 
self-consistent but they mutually strengthen the whole interpretation. 
This simple unit-character is apparently not inherited in the way 
Mendelian characters are supposed to be inherited. 

It will be seen that there is a varying degree of excess of R’s over 
Mendelian expectation, in all the cultures. The consistency of the 
results may be tested by comparing the results of various crosses in 
which the same individual takes part. I have made a number of such 
tests and have found no inconsistencies. These tests have brought 
out several facts which I shall mention here which make still clearer 
the meaning of the whole mass of data. Thus in culture 49 plant No. VI. 6 
of grandiflora x rubricalyx gives a ratio for R:r of 142:15 or 9.5:13 
yet with such a large excess of R’s, when No. VI. 6 is crossed back with 
grandiflora (cultures 74 and 78), the ratio is only 180 : 131 or 1.37: L(R), 
1. e., the excess over the expected Mendelian equality is much less than 
the excess of 9.5 : I over a 3:1ratio. This cross was made on August 17, 
while the selfing was done on August 14. It is conceivable that some 
change in the meteorological conditions might have influenced the 
result, but I have no data to show this. I am inclined to believe, 
however, that the cause is of a different nature; for the same result, 
2. e., corresponding decrease in the precentage of R’s, on crossing back 
with grandiflora, is seen in all the other cases. Thus the offspring of 
No. IX. 4 (culture 48) gives a ratio of 4.25: 1, and similarly the off- 
spring of No. VI. ı (culture 62) yield the ratio 5.15: 1; yet when the 
former plant is crossed with grandiflora (culture 73) the ratio R:r 


(1) Since this is the only plant which gave a ratio approaching 10:1, and 
since when crossed back it gave practically the same ratio as the plants which in 
F, produced a 5:1 ratio, it seems possible that some unknown source of error may 
have produced the aberrant ratio 9.5 : 1. 

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. XI. 16 
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drops to 1.48 : 1, and the latter crossed back in the same way (culture 67) 
gives only 1.23: 1. This reduction in R’s is all the more striking because 
Nos. IX. 4 and VI. 1 crossed together (culture 76) gives the highest 
ratio of all, namely, 5.86: 1. It thus appears that pure grandiflora when 
used to cross back with the hybrid, exerts an inhibiting effect as regards 
the development of R, reducing the percentage of individuals in which 
R appears. That grandiflora also exerts an inhibitory effect in reducing 
the quantity of anthocyanin pigment produced in an individual, I shall 
show later. 

Plant No. IV. 2 from culture = (rubricalyx x grandiflora) occurs 


in three 1912 families. In culture = it yields almost exactly a 3: I ratio; 
in culture 75, when crossed as pollen parent with its reciprocal, it pro- 
duces a ratio approximating 3 : 1, but somewhat lower, the seed-parent 
(No. XII. 1) being evidently homozygous for R. A sensible reduction in 
the percentage of R’s in the cross may be accounted for by the fact that 
grandiflora (in a “diluted” form) has been introduced from both parents. 
Thus far the results are all consistent with the interpretation given 
above. Let us now compare the results of the double-reciprocal crosses, 
sections V and VII of table III. In culture 72, when the same plant 
(No. IV. 2) mentioned in the last paragraph, is crossed as seed-parent, 
with its reciprocal (No. XVI. 2), which was presumably homozygous 
for R(1), we get an unexpectedly great increase in the R’s, which appear 
in the ratio 11.4: 1. This result alone is not explicable on the principle 
that “more grandiflora“: in the parentage decreases the percentage of 
R’s. The explanation of the fact that (rubricalyx x grandiflora) x 
grandiflora x rubricalyx) gives a different ratio from (grandiflora x 
rubricalyx ) x (rubricalyx x grandiflora) is to be found in another 
principle. Of these double-reciprocal crosses, the former (Cult. 72), 
according to DE VRIEs’s results, should most resemble rubricalyx in 
its general characters, while the latter should be nearer grandiflora. The 
discussion of the foliage and other characters is deferred to a future 
section (vide infra, p. 253), but it may be pointed out here that if this 
principle is true it will account for the fact that the ratio is not depressed 
below the high value 11. 4: 1, for along with the grandiflora characters 
goes a depression in the ratio. In the other double-reciprocal cross 
(Cults. 75, 76, 77), in which the effect of the grandiflora grand-parents 


(1) Owing the limits of space and other causes it is impossible to carry out all 
the collateral experiments which are theoretically desirable. Thus the offspring of 
plants No. XVI. 2 and XII. 1 from self-pollination have not been grown, but it is 
quite safe to assume from the other evidence that both were homozygous for R. 
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should be more conspicuous, we have, as already pointed out, a de- 
pression of the R: r ratio to 3.24: I, which is not significantly different 
{tom 3 T. 

The first suggestion of Mendelians who examine these records will 
be that R is after all not a single unit-character, but that two or more 
independent “factors” for the same colour pattern are being independently 
distributed in the germ cells. This type of hypothesis, based on no 
evidence except the ratio obtained, has been adopted by a number 
of Mendelian workers, and it was indeed suggested to me to explain 
the variability in depth of colour, by one who was viewing some of 
my experiments. 

NiLsson-EHLE (1909) formulated this hypothesis to explain the in- 
heritance of red and white glumes in wheat, and I naturally attempted 
to apply it to my results. The hypothesis has been widely adopted by 
Mendelians, and has culminated in such absurdities as the suggestion 
of TAMMES (1911) that two or three “genes” (why not genii?) are requi- 
red to open fully a capsule of flax! 

The application of such an hypothesis to the inheritance of R in 
rubricalyx crosses is, apart from the inherent improbability that orga- 
nisms are constituted as such an hypothesis assumes, rendered im- 
possible in this case by each of three lines of evidence: (1) The origin 
of the character by a single sudden germinal change (vide supra, p. 217). 
(2) The 3:1 ratio obtained in the Fy, offspring of the mutant and the 
approximately I: ı ratio obtained in both cases in crossing reciprocally 
with grandiflora, show that germ cells of the parent type and the new type 
were being produced in equal numbers. (3) The ratios obtained in the 
F, of the crosses with grandiflora are impossible on the Mendelian as- 
sumption of two or any other number of independent “factors” for red. 

If two independent factors for R are at work, the dihybrid ratio 
9:3:3:1 becomes 15:1, if three factors, the ratio of R to absence 
of R becomes 63:1. But the ratios in table III (p. 235) are so remote 
from 15:1, the nearest ratio, that any such theory falls totally to the 
ground. The simple hypothesis of degrees of prepotency in the germ 
cells of different individuals, while it may not have the appearance 
of making the whole phenomenon of the inheritance of R plain and 
easy, yet is at least in accord with all the actually observed facts. It 
moreover assumes that the difference between R and r is fundamen- 
tally quantitative and not qualitative. This is indeed, so far as I can 
judge, its chief advantage over the idea of fixed units, for the term prepo- 


tency in itself is of course not an explanation. 
16* 
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E. 3. The variability of the rudricalyx character, A. 


From table III we have found that different (otherwise identical) 
individuals from the same cross are capable of producing R in different 
ratios, and that when crossed back with grandiflora the latter exerts 
a depressing effect on anthocyanin production. As already intimated, 
this not only reduces the percentage of R’s but also causes wide 
variations in the depth of red and, less frequently, even in the extent 
of the red colour pattern on the buds. Observations of this kind soon 
raise the practical question, What is a unit-character, and when does 
it cease to be such? In following the variability of such a character 
it soon becomes obvious that it cannot be considered apart from the 
organism as a whole. 

Let us, therefore, consider the whole bud, in which the character 
R is most sharply developed. In doing so we discover that the cha- 
racter R has (I) a morphological and (2) a physiological aspect. Mor- 
phologically, the pigment is definitely distributed. In the vast majority 
of cases the hypanthium and the median ridge of the sepals are either 
definitely red throughout (R), or definitely green throughout (7), even 
when the colour is very pale. This definite pigment-distribution is 
doubtless closely wrapped up with the morphogenesis of the organism, 
and was used as the basis of bud classification. I have never found 
intermediates as regards distribution of pigment in the buds, either 
in pure or heterozygous rubricalyx or in F, crosses with grandiflora. 
But in (1) crosses between red and green buds of this Fj, (2) occa- 
sional F, cultures, (3) green-budded segregates from such crosses in 
F,, and in (4) back-crosses with grandiflora, such intermediates do 
sometimes occur. In table IV the twenty cases found among 2794 
plants of my 1912 cultures are tabulated. In the column “pigmen- 
tation of bud”, the condition described was observed on all the buds 
of a plant at a given tine. While the buds of all 20 plants were ranged, 
as will be observed, all the way between the typical rubricalyx and 
yubrinervis conditions as regards bud-pigmentation, yet in only two 
cases (marked inter) were they so perfectly intermediate that they 
could not be classified as R or 7. 

Contrasted with the distribution of pigment in R, which almost 
invariably displays itself as a presence or absence of anthocyanin in 
definite areas, is the quantity of pigment produced by any part of the 
plant. As far as one can judge (which is not a very safe criterion), 
yubricalyx appears to produce at least 5 or 6 times as much antho- 
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Table IV. 
Intermediates between R and +. 
1: 
2 £ = ee Pigmentation of bud Recorded 
5] 3 formula!) 4 
o|z +z | 


56] II. 11 ps sepals rubrinervis 5(?) + traces on hypanthium . . |r 
7A) TTS ps sepals rubrinervis 7 + hypanthium half red . . . . | inter 
58] II. 3 ps R, sepals rather pale + hypanthium very pale with 
MCLEE Ag Ol Gg Gop ao oO 6 ea iR 
58 | II. 11 ps ‚sepals R + hypanthium pale with green Be BEER: 
58| I. 13} ps sepals R, pale red + hypanthium half green... . IR 

R 

R 


58| l.ı7 ps |sepals R + hypanthium with green stripes. . 

58 | II. 17 ps sepals R + hypanthium with green stripes... . 
60 |III. 8 ps \sepals vubrinervis 7, median ridges partly red partly 
| | green, + hypanthium green with red patches . . | inter 
| | Sepals R, weak red + scattered red on hypanthium IR 
60 IIII. 13) ps Pre R, weak red + scattered red on hypanthium | R 
60} II. 18 ps er R, weak red + scattered red on hypanthium R 


65 |III. 7 5 pes sepals rubrinervis 7 + red steaks on hypanthium . |r 
| 


65 |III. 12| be sepals rubrinervis 6 weak + red steaks on hypanthium | r 
GZIEIE 3 | ps |sepals R very pale + red streaks on hypanthium .|R 
68 | IV. 7 ps |sepals pale rubrinervis 7 + red median ridge + a 

little redionyhypanthiumyy. ss). ne © =e 
68 ]IV. 8 | ps nearly. the same Meaceen cee meteed Ol ae) sale vous) ones |e. pale 
68|IV.9 | ps art ae Ie 
68 jIIT. 10 ps He c esky or or rohen Ot ween a AT fu 
68 |III. 12 ps br e N Eee or Dale 
74|VI. 2 | ps |sepals R, median ridges red, rest of sepal in some 


| | Hearne hy FEE fog og oe 6 dh og coe ope 


cyanin as rubrinervis. In the F, crosses between rubricalyx and 
grandiflora, I did not observe that the buds were distinctly paler red 
than in rubricalyx, although it is very probable that less pigment was 
actually produced. In the F, from these crosses there was, however, 
considerable variation in the depth of red, and when the F, was crossed 
back with grandiflora there was a very marked reduction in the depth 
of shade, 7. e., in the amount of pigment produced, in all the buds. 


(1) The formulae used in recording the leaf-characters are described in a sub- 
sequent section (vide infra, p. 254). Ps indicates foliage closely resembling or identical 
with grandiflora, bc with rubricalyx. 

(?) These numbers refer to the width of the red stripes on the sepals of rubri- 
nervis. (See GATES I911b, plate 6.) 
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This difference in pigment-production extends to every part of the 
plant, though its external development in the buds affords the best 
criterion of the relative amount present in other organs. 

Cross-sections of the capsules some time after fertilization showed 
clearly great differences in the amount of pigment produced. Thus 
in yubricalyx nearly the whole epidermis of the capsule was composed 
of cells filled with anthocyanin. There were also patches of red cells 
in the sub-epidermal parenchyma, and nearly all the cells of the 
nucellus were red. In the R hybrids with grandiflora this amount 
was so reduced that only patches of pink epidermal cells occurred, 
with scattered pink idioblasts in the sub-epidermal parenchyma, also 
in the vascular bundles of the capsule wall, and conspicuously in the 
chalaza. The individual pink cells evidently contained less antho- 
cyanin than the darker red ones of rubricalyx. 

It is then perfectly clear that, although extent of pigment on the 
buds behaves, with very few exceptions, as a definite unit-character, 
showing the phenomena of dominance and absence; yet the amount 
of pigment produced is very probably reduced to a half in the Fy 
hybrids, and is certainly diluted very much (probably one-half) again 
on crossing back with grandiflora. It is difficult to get definite mea- 
surements of pigment-production, but it seems certain that this 
character is quantitatively inherited, and that each successive back- 
cross with grandiflora results in dilution while each back-cross with 
rubricalyx increases the concentration of the pigment. The cause 
of the definiteness of distribution of the pigment in the buds is a 
problem in morphogenesis. 


F. Inheritance of the recessive unit-character, t. 

It is most instructive to compare with the behaviour of the 
dominant character, R, that of the recessive character, £. By reference 
to pedigrees 1 and 2, it will be seen that in the cross grandiflora x 
rubricalyx, dwarfing was brought in through the male parent, rubri- 
calyx, while in the reciprocal it was also brought in through the male 
parent, grandiflora. Being recessive, the character only reappeared 
in F, in both cases. Out of the 29 F, families and back-crosses, 
dwarfs occurred in five as shown in the following table V. 

Several interesting points appear from an examination of table V. 
In the first place, of the five F, families from grandiflora x rubri- 
calyx, two contained dwarfs. This is in accord with the Mendelian 
expectation that half the families would produce dwarfs. With the 
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Table V. 
- — 
Number Number of F | ‚Character of buds Tall. | Dwark Ratio 
of 1912 culture parent plant in parent F, plant 
grandiflora x rubricalyx, Fo 
(Core ee XI. 9 green buds 60 22 | 2.73: 1(1) 
EAN ie en fue et 23 50 | I: 2.17 
rubricalyx x grandiflora, Fa 
EnlEroor. 2» 3 | red buds 51 9(2) | 5.67 : 1 
I 0: rete, VII. 5 green buds 70 10 Feet 
ı2ı | 19 | 6.3723 5 
(grandiflora x rubricalyx) x (rubricalyx x grandiflora). 
(OT 3 i / Oe | XI. 9 x VII. 5 [green buds x green buds| 45 | 8 | a: 


reciprocal cross the conditions are quite different, only two F, families 
out of nine containing dwarfs. This result would also be expected 
from the fact that the parent, grandiflora, which introduced dwarfism 
into the cross, only produced dwarfs in the ratio of 7.6: 1. The actual 
ratio of T and ¢ in three of these four families (Cults. 53, 66, 60, see 
table V) and also in the double reciprocal cross (Cult. 77) which con- 
tained dwarfs, are in full accord with the expectation based on these 
facts. Thus the two families from rubricalyx x grandiflora give T :t 
ratios which are not significantly different from each other and whose 
average, 6.37:1, is not very different from the ratio 7.6:1 in the 
grandiflora grandparent. The ratio obtained in families 60 and 66 
are therefore explicable on the simple hypothesis that the tendency 
to produce dwarfs in about the ratio of x in 8 is inherited from gene- 
vation to generation. But it is wholly inexplicable on the Mendelian 
hypothesis. Still more so is the ratio of practically 2 dwarfs to ı tall, 
obtained in Cult. 54. Mendelians who cling to the conception of fixed 
and unalterable units can only fall back upon “reversed dominance” 
or some equally fantastic hypothesis. But if, as we have shown to 
be the case with the character R, different individuals exhibit different 
degrees of prepotency, then even a wide fluctuation in the percentage 


(1) The ratios in cults. 53 and 54 are significantly different, such divergence 
occuping only once in 3000000 times. But cults. 60 and 66 are not significantly 
different. 

(?) In Table III the total number of plants catalogued in this culture is 50. 
The remaining 10 include the 9 dwarfs and 1 intermediate in pigmentation. 
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derived from certain individuals need not be a matter of great surprise. 
In any case, the ratios from cults. 53 and 54, which are widely different, 
being respectively about 3:1 and 3:6, should be alike according to 
Mendelian theory (!). : 

Cult. 77 furnished further evidence that each individual displays 
a certain degree of prepotency, 7. e., is capable of producing dwarfs 
in a certain ratio. This culture is derived from a cross between the 
two individuals (Nos. XI. 9 and VII. 5) which were selfed in Cults. 53 
and 66 respectively. Now the ratio 7 : ¢ for the two Cultures 60 and 66, 
together with the ratio 38:5 of the grandiflora grandparent (all of 
which should be alike on my hypothesis), is.159: 24. If this be added 
to the ratio 60: 22 of culture 53 (the other parent) we get a total of 
219: 46, giving the ratio 4.76: 1, which is not very far from the ob- 
served ratio 5.6:1. Though the numbers are small, we can at least 
see that the results are in accord with my hypothesis, while they are 
apparently impossible on the Mendelian basis. Moreover it has never 
been claimed, so far as I am aware, that dwarfing as a unit-character 
ever depends upon more “factors” than one. The wide variation in 
prepotency with regard to R, is also found in the case of T. The two 
series of results are thus consistent with and help to explain each other. 

Regarding the external appearence of the dwarfs, the following 
facts are important. (I) Their characters were the same in all the 
cultures, all belonging to one very characteristic type, though they 
varied greatly in width of leaf, even on the same plant. They agreed 
entirely in habit, reaching a maximum height of about 80 cm, while 
the talls reached over 120 cm. The dwarfs were very peculiar in 


(!) The results obtained be DE VRIES (1908) in his nanella crosses may perhaps 
be explained by assuming different degrees of prepotency to exist in different classes 
of germ cells. Thus he found that muricata x nanella gives the twin types laeta 
and velutina in F,, and that both these types are heterozygous as regards their egg 
cells but homozygous in their pollen, the velutina pollen when crossed back with 
nanella giving only dwarfs. Laeta pollen, when crossed back with nanella, also gave 
only dwarfs, but /aeta when self-pollinated gave only talls, though velutina self- 
pollinated produced about 60%, dwarfs and 30% talls. This behaviour of laeta is 
paradoxical if we consider it in terms of the distribution of fixed and unchangeable 
units T and ¢, for with this symbolism, in crosses with nanelia t is dominant over T, 
while in selfing /aeta T is dominant over ¢. But if we assume that the difference 
between dwarfing and tallness has a quantitative basis, and that /aeta pollen is 
germinally intermediate between these two conditions, then the paradox disappears. 
For in nanella x laeta pollen the algebraic sum — dwarfs, because insufficient to 
produce talls, while in /aeta dwarf egg cells x laeta pollen the algebraic sum is on 
the side of the talls. 
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growth (see fig. 15). While the main stem was still short a circle of side 
branches was formed in all cases, the branches growing directly up- 
wards until they reach nearly the height of the main stem. The latter 
then shoots up again, so that the largest dwarfs are sometimes nearly 
as high as some of the talls. But the internodes are always short. 
Fig. 16 is from a photograph taken September 26, when in full bloom. 

The dwarfs have a type of foliage of their own, quite different from 
any of the talls, so it is quite impossible to say what relation it bears 
to either parent type of foliage, except that it is very different from 
both, though in many features intermediate. The plants are wholly 
different from pure O. nanella grown under the same conditions. The 
latter is very small and stunted, usually unbranched, and more or less 
obviously diseased. Intermediate between the two as regards size 
and branching are the dwarfs derived in F, from rubrinervis x nanella. 


This culture, = (see pedigree 1), yielded 10 of these dwarfs to 32 rubri- 


nervis. It seems probable that the better health of the extracted dwarfs 
is due to the failure of disease-producing bacteria to be transmitted 
through the cross. The production of skort internodes is a unit-diffe- 
rence, quite independent of disease-inheritance. The dwarfs of culture 
176 also differed from those in the grandiflora-rubricalyx crosses, in 
having more crinkled leaves and less brittle stems. The stems of the 
latter were so remarkably brittle that when struck a blow they would 
break squarely across almost as though cut with a knife. 

Thus it appears that the dwarf character is the same whether 
derived from the rubricalyx or the grandiflora grandparent, but is 
inherited in different ratios, which in the latter case agree fairly well 
with that from selfed offspring from the grand-parental plant. The 
essential feature of the dwarf is the development of short internodes, 
but along with this goes a peculiar habit of branching, extremely 
brittle stems, and other changes. 


G. Other bud characters. 


The main morphological differences between the buds of grandi- 
flora and rubricalyx have already been pointed out (vide supra, p. 227) 
and in section E 2 the inheritance of the pigment difference, R, was 
described. It now remains to consider the inheritance of the morpho- 
logical bud differences, which are the same as those distinguishing 
grandiflora and rubrinervis, for in the absence of the pigmentation- 
character R, rubricalyx becomes rubrinervis. 
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We have seen that, judged morphologically, i..e. as regards the 
extent of the colour pattern on the buds, the character R is dominant, 
but judged physiologically, 7. e. as regards the quantity of anthocyanin 
produced by the plant, this character is usually at least, and probably 
always intermediate between the parents, though not necessarily always 
an exact intermediate. We have further found that back-crossing with 
grandiflora and rubricalyx greatly decreases the depth of pigmentation 
in the former case and increases it in the latter. The result is that the 


Fig. 15. Dwarf type in grandiflora X rubricalyx, Fo. 


depth of colour is inherited in a quantitative manner, and is not a 
simple matter of presence or absence. 

But the organism as a whole is still more intimately connected 
with the development and variations of this pigment character. In 
a previous paper (GATES, IgII b, pl. 6.) I used numbers 1—7 to denote 
the various degrees of pigment development in the buds of rubrinervis. 
In that paper it was shown that these stages form a series which is 
absolutely continuous, while a wide gap exists between the extreme 
stage, 7, and rubricalyx. In the present paper (see table III, p. 236) 


Breeding experiments which show that hybridisation and mutation etc. 251 
ru stands for a rubrinervis bud, 7. e. one which is roughly quadrangular 
in shape, bearing long muricate hairs, and rather short sepal tips, but 
without the red hypanthium and sepal ridges of rubricalyx, hence a 
relatively green bud. The numbers added in several cases refer to the 
numbers in the bud-colour series of the coloured plate mentioned 
above. Similarly, gr in table III refers to a grandiflora type of 
bud, 7. e. one which is rounded in shape, and glabrous or bearing 
only a soft, short type of pubescence. 


Fig. 16. Dwarf type in bloom. 


It must first be explained that there is no sharp alternation 
between these two types of buds. As already mentioned (p. 233), the F, 
buds are intermediate in shape and pubescence; but in the F, every 
conceivable intergrade between the parent types exists(1). This con- 


(1) This fact is made still more obvious by such cases as the following: In plant 
No. IV. 4 of cult. 66, the main stem bore buds which were stout, somewhat rounded, 
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dition is all the more evident because in another series of crosses, not 
here described, between Lamarckiana and a different race of grandi- 
flora, there is in many cases rather sharp alternation, even in F,, 
between the grandiflora and the Lamarckiana types of bud. 

Referring again to table III (p. 235), in the F, families from 
grandiflora x rubricalyx there was no segregation as regards either 
shape or pubescence, but a completely blended condition. 

The same is true of the reciprocal cross, the fact being specially 
noted in cultures 55 and 6I that vw buds, i.e., r buds which are as 
squarish and pubescent as rubrinervis, did not occur. The exact bud 
characters of many of the plants were catalogued, so far as this 
could be done by using simple descriptive formulae. In these F, 
cultures very few if any buds were completely like either parent, and 
the terms ru and gr of table III mean only “resembling rubrinervis 
or grandiflora’. The ratios, therefore, in section II B and IIC of the 
table have no definite significance and the same is true of the ratio 
ru :gy in section II D. 

In back-crossing with grandiflora a new and interesting phenomenon 
appears, namely spotting of the sepals with red. To attempt to account 
for this by a latent “spotting factor’ would, I believe, be wholly un- 
justified. It has been found that in various organisms, when the first 
cross between different coloured races (e.g. whites and negroes) is 
crossed back with either pure race, piebaldism, or a tendency for the 
pigment to be unequally distributed in patches, not infrequently 
makes its appearance. I think undoubtedly the spotting of the sepals 
in (rubricalyx x grandiflora) x grandiflora, which occurred in all the 
y buds of cult. 67, is a comparable phenomenon. 

The spotting of the sepals is of course not sharply separated from 
a condition in which a small amount of pigment is found along the 
median ridges of the sepals. The spotted (gs) buds do not occur in 
all families of (vubricalyx x grandiflora) x grandiflora. They were 
specially noted as absent from Cult. 68, but this point was not observed 
in Cult. 71 which bloomed very late. In Cult. 69 the buds could not 
be classified, but they varied from gr I (2. e., grandiflora bud with a 


; nye 
colour pattern of sepals 3 to 5, long hairs on the sepals 7 (7. e. about one-quarter 


the number in rubrinervis) while two of the side branches bore buds which were 
slender, rounded, and with marginal red streaks on the sepals (7. e., like grandiflora), 
but with = long hairs. 
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little red along the median ridges) to gs (spotted) and ru 5 (rubrinervis 
with colour pattern 5). Spotting did not appear conspicuously in the 
other families. 


H. Foliage characters. 


The foliage, like the bud characters, is blended in Fy, and in F, 
shows every possible stage of intergradation between the two parents. 
In many of the F, families the rosettes appeared at one time to be 


b 
Fig. 17. Grandiflora x rubvicalyx, Fy. Foliage — — b+ —. 


classifiable into (1) those having red spots on the leaves, and (2) those 
without red spots. No doubt the former are nearer grandiflora than 
the latter, but as the plants developed, any such sharp division into 
classes became impossible and they were seen to form a continuous 
series as regards their foliage. 

In the full-grown plants the upper stem-leaves and the lower 
bracts are very different in the two parent types (see table 1, p. 227). 
In grandiflora they are thin, smooth, light green, and pointed at base. 
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In rubricalyx they are thicker, crinkled, darker green, and sessile or 
aurate at base. But since all these characters change gradually in 
passing up the stem, the determination of the position occupied by 
any F, plant in comparison with its parents becomes a very complex 
matter. I devoted much time to the study of these foliage characters, 
and devised a system of recording them as regards (a) their broad or 
narrow base, and (b) their smooth or crinkled surface. It would not 
be expected that such characters would behave as units, and in fact 
every degree of both the characters crinkling and broad base is 


Fig. 18. Grvandiflora x vubricalyx, Fy. Foliage p—b-s. 


represented in F, plants. I made use of the following symbols: p= 
pointed base, b— broad base, s—smooth, c— crinkled, and fractions 
of these for intermediate conditions. This method applied, for example, 
to Cult. 49 gave 80 ps plants, 7.¢., plants with foliage rather closely 
resembling grandiflora; only 1 be plant closely like rubricalyx; 3 bs 
plants having leaves with rather broad bases and uncrinkled; and 
4 pe plants having rather pointed leaves and considerable crinkling. 
But it must not be supposed that any of these classes were uniform 
among themselves, and the remaining 69 plants represented every 
condition of intermediacy. These figures merely show that grandiflora 
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had a predominating influence on the offspring in this culture. In 
other families the proportion of bc plants was usually somewhat larger. 
In the whole series of Fy families scarcely one individual exactly cor- 
responded with rubricalyx in foliage, and very few agreed wholly with 
grandiflora. 

In such cases the conception of unit-characters breaks down utterly, 
and any possible system of symbols fails to represent the facts. The 
leaves on the same stem may pass 
from smooth to crinkled and back to 
smooth, also from broad to narrow 
or narrow to broad. No real classi- 
fication of the characters is possible, 
and it becomes absurd to suppose 
that “factors” exist for such charac- 
ters as broad leaf-base or amount of 
erinkling. 

The variation in foliage is much 
too great to illustrate fully by photo- 
graphs, but figs. 17 and 18, taken 
July 23’ represent two plants (Nos. 
48 II. 7 and 49 I. ı) from the F, 
of grandiflora x rubricalyx, while fig. 
Ig shows a third plant (No. 49. VII. 
1g) later in the season (Sept. 26). The 
foliage of these three plants was 
recorded on Aug. 8'", as respectively 


b £ e 
——b- = p— b.s, and f.s; that is, in 
2 4 


the first case the leaves varied from 
half as broad to nearly as broad at 
base as rubricalyx, while the crinkling 
was about one-quarter as great as in Fig. 19. Grandiflora x rubricalyx, Fy. 
rubricalyx (cf. fig. 17); in the second Foliage p. s. 

case, the foliage varied from pointed 

at base in the lower stem-leaves to broad in the upper ones, nearly 
free from crinkling (cf. fig. 18). The third plant, which was recorded 
as ps from its earlier stem-leaves, is obviously (cf. fig. 19) producing 
much-crinkled bracts at the end of the season. 


Fig. 20 shows a plant (No. 57. I. 2) from the F, of rubricalyx > 
grandiflora. It was recorded as nearly ps, but there are obvious signs 
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of crinkling in the upper bracts. Fig. 21 is from (rubricalyx x grandi- 
flora) x rubricalyx, (No. 70. Ill. 1), a cross which yields offspring much 
nearer rubricalyx than grandiflora, though never identical with the 


former except perhaps in a few cases. The plant in fig. 21 was recorded 


b c > : u: . 
ag but its whole appearance is very similar to rubricalyx (cf. 


fig. 10). Figs. 22 and 23 are from (rubricalyx x grandiflora) x grandi- 
flora, giving offspring which are midway between these parents. In 
fig. 22 (plant No. 71. IV. 3) photographed July 23, buds had not yet 
begun to appear, but the foliage closely resembles grandiflora (cf. 
fig. 4) and was recorded (Aug. 19) as ps. Fig. 23 (plant No. 71. V. 1), 
taken Aug. 27, shows similar foliage (recorded as ps Aug. 19), but the 
later leaves have indications of crinkling. The great majority from 
this cross are midway between rubricalyx x grandiflora and pure 
grandiflora. 

When the F, from grandiflora x rubricalyx or its reciprocal is 
crossed back with gvandiflora (Cults. 67, 68, 69, 71, 73, 74, 78) a new 
blended type of foliage appears, (figs. 22, 23) which is about three- 
quarters grandiflora and one-quarter rubricalyx, although these plants 
again are by no means uniform. Moreover, in ps plants the upper 
bracts usually begin to be broader at base and somewhat crinkled, 
showing the rubricalyx influence. And in several of these families, 
notably No. 78, the leaves on many plants bear large yellow blotches. 
It is not obvious what the significance of this conspicuous feature may be. 

In the same manner, when rubricalyx x grandiflora is crossed back 
with rubricalyx (Cult. 70, fig. 21), the majority of the offspring were 
intermediate between the F, hybrid and rubricalyx. Six plants were 
almost identical with the latter (bc ), though one was nearly ps. Blending 
and variation are the only conceptions applicable to these results. 
The idea of fixed units undergoing segregation and recombination 
completely breaks down. 


I. Inheritance of time of flowering. 


I have referred elsewhere (p. 216 and GATES, I913c) to the striking 
physiological differences between grandiflora and rubricalyx. These 
differences also are inherited in intermediate or blended fashion. When 
grown in this climate as an amnual, grandiflora differs from rubricalyx 
in two respects; (1) the rosette stage is more evanescent and stem- 
formation begins earlier, (2) blooming is delayed until much later. 
These differences come out in a peculiar way in some of the hybrids. 
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In all the F, hybrids in 1912, the time of forming stems was inter- 
mediate between that of the original parents. Thus my grandiflora 
culture of that year (221 plants) had already formed tall, slender stems 
by May 25", while of the rubricalyx culture (200 plants) only one 
in eight had begun to form stems by June 22. 

In the F, hybrids (17 families, table III), nearly all had formed 
stems about 18 inches high by June 14". In 7 families in which the 


Fig. 20. Rubricalyx x grandiflora, Fy. Foliage p. s. 


F, of grandiflora x rubricalyx or the reciprocal was crossed back with 
grandiflora, the time of stem-formation was not observed to be markedly 
different from that of the F, cultures. 

The time of blooming of rubricalyx was unfortunately not recorded. 
The grandiflora plants, notwithstanding their luxuriant growth, failed 
to produce flowers or buds, with the exception of two plants which 
began to bloom about the end of September. The F, families from 

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. XI. 17 
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the reciprocal crosses were all in bloom by the end of July. In the 
7 families derived from back-crossing with grandiflora (table IIT), 
different families gave different results. The families are determined 
as “early” or “late” according to the number of plants in bloom 
on or about August ı*. Thus in cults. 68 and 69, from (rubricalyx 
x grandiflora) x grandiflora, nearly all the plants were in bloom by 


Fig. 21. (Rubricalyx x grandiflora) x rubricalyx, 

a 

2 4 
that date, and these families therefore bloomed as early as the Fa 
offspring from the original crosses. Two other back-crosses of the 
same series (cultures 67 and 71) bloomed decidedly later, having 
less than half their plants im bloom by August 1%. These were 
characterized as “late”. Three families (cults. 73, 74 and 78) from 
grandiflora x rubricalyx ) x grandiflora were “very late”, the majority 
of the plants not beginning to flower until September, though all 
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finally came into bloom. Treated as a population, it is clear that 
in the last three families the time of blooming was intermediate 
between that of grandiflora x rubricalyx and pure grandiflora. The 
earliest plants to bloom in these three families were much later 
than any plants in the F, cultures. There is therefore obviously no 
“segregation” here. The meaning of the early blooming of families 


Fig. 22. (Rubricalyx x grandiflora) X grandiflora. Foliage p. s. 


68 and 69 is unknown. In the complex physiology of flower-production 
many conflicting environmental influences must be at work. When 
rubricalyx x grandiflora is crossed back with rubricalyx (Cult. 70), the 
offspring bloom rather earlier than the F, families, again showing 
intermediacy of behaviour. 

The double-reciprocal crosses are also of interest as regards time of 
blooming. Thus (rubricalyx x grandiflora) x (grandiflora x rubricalyx ) 
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Inheritance of time of stem-formation and time of flowering. 


grandiflora . 
rubricalyx . . 
grandiflora x 
yubricalyx x 


Family 
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KUDYAC NEE oO Io 0 OO GOO 
Brandaflora, Ps neue 


grandiflora X rubricalyx, F, \ 


vubricalyx x 


grandiflora, F, | 


(grandiflora X rubricalyx) X grandiflora ..... 


(rubricalyx x 


grandiflora) X grandiflora ..... 


(rubricalyx X grandiflora) x rubricalyx. ..... 


(rubricalyx X 


| Time of stem-formation 


Tall stems by May 25. 

1 in 8 forming stems June 22. 
Intermediate. 
Intermediate, earlier than the 
reciprocal. 


Mostly beginning to form stems 
by May 18. 
Not markedly different from F, 
families. 


Not markedly different from F, 
families. 


Nearly all formed stems by 
June 14. 


grandiflora) x (grandiflora X vubricalyx) | Mostly 18 in. high by June 14. 
(grandiflora x rubricalyx) X (vubricalyx X grandiflora) | Cult. 75, 119 about 18 in. high, and 


7 rosettes resembling rubricalyx, | 


June 14. Other cults. the same. 


Time of flowering 


2 plants in 221 began blooming, end of Sept. 
Not recorded, but fairly early in flowering. 
Intermediate. 

Intermediate, earlier than the reciprocal. 


All in bloom by Aug. 1. 


Cult. 73. 40 in bud(!): 23 without buds, 
Aug. 19. 
Cult. 74. 83 in bud: 66 without buds, Aug. 22. 
Cult. 78. Same as above. 

Cults. 68, 69, early as F, families. 
Cult. 67. 124 in bud: 10 without buds, 
Aug. 17. 

All in flower or bud by Aug. 1. 


All in bud by Aug. I. 
Cult. 75. 105 in bud: 21 without buds, 
Aug. 3. 
Cult. 76. 40 in bud: 8 without buds, Aug. 3. 


(1) By “in bud” is meant having buds large enough to determine their pigmentation characters with certainty. Similarly, 
“without buds’” includes all plants with buds too young for this purpose on the date mentioned. 
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(Cult. 72), is early like the “outside grand-parents”, rubricalyx. On 
the other hand (grandiflora x rubricalyx) x (rubricalyx x grandiflora ) 
(Cults. 75, 76, 77) is late in blooming, but earlier than (grandiflora 
x rubricalyx) x grandiflora, about four-fifths of the plants coming 
into flower in the beginning of August. These facts are in harmony 
with the results of other double-reciprocal crosses, as will be explained 
in the next section. 


rave 


oe 3 


Fig. 23. (Rubricalyx x grandiflora) X grandiflora. Foliage p. s. narrow. 


These various differences in time of forming stems and time of 
flowering are systematically expressed in Table VI. 


J. Double reciprocal crosses. 


In a series of crosses between O. biennis L. and O. muricata L., 
DE VRIES (IgII) obtained results which may be concisely expressed 
in the following table (VII), using B for biennis and M for muricata: 
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Table VII. 

Parents 177 i Result Cross. 
Bx M=|(B)M, 
MB N eB aelecme 


t 

1. ” ” vo 
M x (M x B)=|(M) B, i. e., a race like the hybrid parent . . | iterative 
(BX M) xX M=]|(B) M, i. e., 
0% 
i. 


. e., a uniform, patroclinous FL . . .| F, 


” ” ” ” ” ” 


(M x B) x B=|(M) B, 


® e., ” ” ” ” ” ” 
Bx(BxM)=|(B)Mie,, ı nn 
„BxM)xB=|B,i.e., biennis, identical with 


, ” 


the “outside” 


Srandparentsas) Er. esa SCS nia 
reciprocal 
(M x B) x M=J|M, i. e., muricata, identical with the “outside” 
grandparents) i.e a ist ska aie sa] (SSeS Ul= 
reciprocal 
(Bx M)x(M x B)=|B, 7. e., biennis, identical with the ‘‘outside”’ 
GlanGparents wees een rot <n (CONbIe- 
reciprocal 
(MxB)x(BxM)=|M, i. e., muricata, identical with the “outside” 
grandparentsme rue | double- 
| reciprocal 


Hence the F, was always patroclinous; while the four iterative 
hybrids obtained by crossing back F, with one of the original parents 
in the manner shown above gave in each case a result like the hybrid 
parent in the cross; the two sesquireciprocal hybrids gave offspring 
like the “outside” grandparents of the formula; as did also the two 
double reciprocal hybrids. 

We may now compare the data of DE VRIES with the results of 
corresponding crosses between grandiflora and rubricalyx. Representing 
the species by their initial letters G and R, and considering all other 
characters except the two unit-characters R and T, we have 

Table VIII. 


G x R(*‘) =| Uniform F,, patroclinous as regards physiological characters, 
more nearly intermediate as regards morphological (2) 
characters. (Vide supra, p. 228). Cults. 48, 49, 50, 53, 54 
in 1912. 
R x G==| Uniform F,, patroclinous as regards physiological characters, 
more nearly intermediate as regards morphological (?) 
characters. (Vide supra, p. 228). Cults. 55, 59, 60, 61, 62, 
63, 64, 65, 66 in 1912. 


(1) The use of R in this table for the sake of brevity to denote rubricalyx as 
a whole, and therefore all its characters, must not be confused with its use in the 
remainder of the paper to denote only the unit-character difference between rubricalyx 
and rubrinervis. f 

(2) The quality of intermediateness in foliage and habit is peculiarly difficult to 
estimate in crosses where the parent species differ so widely from each other. In con- 
sidering the foliage of the F, families as a whole, both reciprocal crosses were distinctly 
intermediate, but I should say that each was also distinctly nearer the male parent. 
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Table VIII (contd.) 


(G x R) xX G=|A fairly uniform type, intermediate between grandiflora x 
rubricalyx and pure grandiflora, both in foliage and in 
time of blooming. Cults. 73, 74, 78. 

(R X G) x G=|Much more variable, both in foliage and time of blooming; 
but taken as a population, distinctly intermediate between 
vubricalyx X grandiflora, and pure grandiflora. Cults, 67, 
68, 69, 71. ; 

(R x G) x R=| Foliage for the most part intermediate between rubricalyx x 
grandiflora and rubricalyx. The same is probably true of 
the time of blooming, which is not, however, recorded. 
Cult. 70. 

(G X R) X (R X G) =| Foliage characters very variable though nearer grandiflora; 
time of blooming intermediate between (G x R) x R and 
(G X R) Fo, 7. e., late. Cults. 75, 76, 77. (See table VI.) 
(RX G) x (G x R) =| Foliage characters variable, but much nearer rubricalyx than 
grandiflora. Time of blooming early, about same as 
(RX G)X R. Cult.’7z. 


A comparison of tables VII and VIII shows that the results of 
the two series of crosses agree more or less in F,, though the bienhrs- 
muricata crosses are more strongly patroclinous. When the F, families 
of the grandiflora-rubricalyx crosses are crossed back with the parents 
however, a distinct difference appears. For while, e.g., (Bx M)x B 
is found to give pure biennis, (4 x R)x G, produced a type which 
is again intermediate between grandiflora x rubricalyx and pure grandi- 
flora both as regards the foliage characters and the time of blooming. 
There is decidedly not segregation in the population as a whole, but 
blending and fractionating of characters. A new blended type is pro- 
duced, which did not exist previous to the cross (G x R) x G. The 
same is true of (Rx G)x Rand (Rx G)xG, though these furnish 
some evidence of variability or segregation in foliage characters. Cer- 
tainly (Rx G)x R does not give pure R but a new type which is 
for the most part intermediate between Rx G and R. Also (Rx G) 
x G gives not Rx G but a type midway between Rx GandG. Again, 
the double reciprocal crosses in the grandiflora-rubricalyx series show 
no tendency to produce in one case only pure grandiflora and in the 
other rubricalyx, but there is rather a widely variable series of forms 
just as in the F, of the original crosses. 

GOLDSCHMIDT (1912) has obtained some evidence indicating that 
the biennis-muricata crosses may exhibit merogony, the male nucleus in 
each case entering the cytoplasm of the egg cell and developing an 
embryo while the egg nucleus degenerates. If this result is confirmed 
t will explain why the double-reciprocal crosses revert to the “outside” 
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grandparents and also why complete reversion occurs in crossing back 
with one parent (1). The absence of merogony from the grandiflora-rubri- 
calyx crosses would also account for the differences in behaviour from 
the biennis-muricata series, for in the former the double-reciprocal 
crosses exhibit no marked tendency to revert to either grandparent, 
and in the back-crosses a new secondary-intermediate condition arises. 
The double-reciprocal crosses of DE VRIES are therefore not of general 
application, and in the back-crosses of the grandiflora-rubricalyx series, 
fractionation of characters rather than reversion occurs. The Mendelian 
conception of fixed units is here again totally inapplicable, as we have 
already seen in the case of the foliage, physiological and bud characters. 


K. The occurrence of Mutations. 


The previous sections of this paper have been devoted to a des- 
cription of the hybrids between grandiflora and rubricalyx, and a com- 
parison of their characters with those of the original parents. In the 
introduction I mentioned that these hybrid families also show that 
mutation is a process independent of mere hybrid combinations, and 
a portion of the evidence for that statement will be found in this section. _ 
The following table (IX) gives a list of the mutants in my 1912 cultures 
of these hybrids: 


Table IX. 


Mutations occurring in the 1912 hybrid families. 


Mutation. 


Cult. |No. of plant | 

49 VIII. 10 | Mutant (?) teratological. 

50 I. 8 Same as: last, but small and poorly developed. 

50 1S, 3} Lata-like, leaves crinkled, many somewhat sickle-shaped; plant 

small. 

50 III. 13 | Leaves sickle-shaped; pathological? 

50 VI. 6 | Plant small, with very narrow, imperfectly developed leaves. 

53 II. 7 | Near semilata grandiflora (see fig. 25). 

60 I. 20 | Lata rubricalyx. 

60 I. 13 | Same as last; died in July. 

62 17 | Semilata grandiflora. 

67 II. 6 Leaves very narrow and linear. 
| Pathological? (See fig. 24.) 


(1) RENNER (Ber. d. deutsch. Bot. Gesellsch. 31 1913, S. 334—335) has since 
repeated the work however, and finds no evidence of merogony. 
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The first plant in the above table is interesting as being obviously 
teratological. The plant was very tall and stout, its leaves very long, 
somewhat crinkled and broad at base (hence resembling rubricalyx), 
buds R: The anthers were nearly cmpty of pollen, and the capsules 
relatively long and slender. But the most striking feature was that 
every leaf axil bore two buds, one small and abortive, the other large 
and well developed. The abortive bud lay in each case in the angle 
between the large flower and the leaf. The prominent petiole of the 
latter was continued as a ridge down the stem, which was thus deeply 
grooved. This plant resembles in some features one described elsewhere 
(GATES I9I3 a, p. 30) in a culture of rubricalyx. 

The third and fourth plants in the table had sickle-shaped leaves 
similar to those described elsewhere (GATES 1913 a, p. 25, fig. 12), 
and they are quite probably pathological. 

Two plants (No. 53. II. 7 and 62. I. 7) combined the grandiflora 
type of foliage with that of the de Vriesian mutant semilata. Two 
branches from the first plant are reproduced in fig. 25 and show clearly 
the character of the foliage. The leaves were light green, slightly 
crinkled, rather broadly elliptical, the buds rather stout but without 
long hairs, the anthers producing pollen. These plants were wholly 
unlike’ any others in the hybrid series, and obviously resembled the 
semilata mutant from Lamarckiana, combining with it, however, certain 
grandiflora features. Their chromosomes have not been examined, 
but they probably contained 15 instead of 14 (vide infra). 

Plant no. 67. II. 6 was strikingly aberrant, as shown by fig. 24. 
Its early rosette leaves were normal in appearance; then it suddenly 
changed its development, producing very narrowly linear, fleshy leaves, 
speckled with yellow and not quite healthy in appearance. But it grew 
vigorously and at the end of the season began to form normal buds. 

In addition to the plants mentioned in table IX, four other more 
or less aberrant individuals occurred in these hybrids, including a 
plant in which one flower was not only heptamerous (7 sepals, 7 petals, 
I4 stamens, 10 stigma lobes) but possessed a short style (like biennis) 
so that the anthers touched the base of the stigma. Taken all together, 
these cases show that there is no sharp line between variations, muta- 
tions and teratological malformations. 

Lata rubricalyx: — The most interesting of the mutations in these 
hybrid cultures combined the foliage of the de Vriesian mutant lata 
with the pigmentation of rubricalyx. Two of these plants (Nos. I. 13 
and I. 20) occurred in Cult. 60 (rubricalyx x grandiflora, F.) but the 
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former died before reaching maturity. The appearance of two such 
plants is crucial, and is in itself amply sufficient to prove that muta- 
tion is a process independen‘ of hybrid recombinations. The plant 
(No. 1. 20) which survived was first recognised as a lata rosette on 
May 18". A month ‘ater stem-formation had begun, and the leaves 
were now recognised as very similar to certain pollen-producing lata 
plants from Lancashire (see GATES 1913 a, p. 45, fig. 44), but unfor- 
tunately a photograph was not 
secured. When fully developed, the 
main features were as follows: Stem 
more or less weak and decumbent 
(lata); leaf midribs pink (rubri- 
calyx), lower leaves nearly smooth 
(semilata) with obtuse rounded 
points, upper leaves much crinkled 
(lata), broad pointed; buds R (ru- 
bricalyx) but pale red, stout but 
conical, anthers producing pollen 
(semilata ); capsules very large and 
stout and filled with seeds. The 
relatively huge size of the capsules 
(50 mm in length and 10 mm in 
width at base), is the most striking 
. feature distinguishing this plant 
from semilata. In lata the capsules 
are very short (I9—24 mm) owing 
to a great amount of sterility in the 
ovules (see GATES Ig13 b, p. 126), 
but in this plant the capsules were 
both longer and stouter even than 
in Lamarckiana, showing that the 
ovular sterility has in some way 
been overcome. 

As regards the origin of this plant, the structure of the nuclei 
furnishes very definite evidence. In a paper now in the press, Miss 
Nesta THomas and myself will show that in a number of plants which 
combine lata or semilata foliage: with various pigment or flower cha- 
racters, the number of chromosomes is 15. We have found this to be 
true of the Zata rubricalyx individual above-described. Obviously, 
then, the extra chromosome determines, or at any rate is concomitant 


Fig. 24. Mutant from (rubricalyx x 


grandiflora) X grandiflora. 
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with, the Zata foliage and the semi-decumbent habit; and this may 
be combined with various other characters derived by inheritance 
from either parent. In the case of the lata rubricalyx plant, one of the 
germ cells from which it originated contained 8 chromosomes, and 
one or both bore the character R. I have shown (GATES, 1908) that 
pollen grains containing 8 chromosomes are actually produced occa- 


Fig. 25. Semilata mutant from grandiflora X rubricalyx, Fo. 


sionally in Oenothera. Doubtless the same process also occurs occa- 
sionally in the megaspores. 

It is, therefore, obvious that the process by which O. lata ori- 
ginates from any Oenothera having 14 chromosomes, is entirely distinct 
and independent of the regular redistribution of characters after 
crossing. Both processes may even occur in the same germ cell, as 
in the case of lata rubricalyx. The production of such mutants as 
lata, is concerned with irregularities in the meiotic process, by which 
a new chromosome group arises. If, on the other hand, Mendelian 
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and other characters are redistributed regularly during meiosis, then 
we may look upon hybrid recombinations as the result of the meiotic 
processes regularly carried through, while mutations result from irre- 
gular or exceptional divisions, 1. e., germinal changes, either during 
meiosis, Or, in some cases, at other stages in the life cycle. 

We are thus able for the first time to show that a definite and sharp 
distinction exists between these two independant classes of phenomena. 
Of course in one sense it might be said that /ata, e. g., is “latent” 
in all the 14-chromosome forms from which it may appear. But this 
becomes mere verbiage in the light of the actual facts as to how the 
new chromosome-number and the coincident external characters arise. 

The cytological details regarding lata rubricalyx will be published 
elsewhere. I am also growing the offspring of this plant as well as 
the progeny from several crosses, and the results promise to be of 
great interest. 


III. Discussion. 


The neo-Mendelian school have over-emphasized the notion that 
the “characters” of organisms are mutually independent, to the ex- 
clusion of the view that they are in varying degrees dependent upon each 
other for the manner of their expression in the organism. But I believe 
that any sufficiently detailed study of any unit-character in its deve- 
lopment and inheritance, will show that this extreme view of character- 
independence is untenable. The current Mendelian supposition that 
unit-characters can be shuffled and redistributed quite independently 
of the organisms as a whole in which those characters are exhibited 
and in which. they develope, is biologically and physiologically unsound. 

The great biological problems of phylogeny and ontogeny are 
inextricably interwoven, and an understanding of individual deve- 
lopment is a prime necessity for the comprehension of phylogenetic 
problems. This is generally recognised in the fields of embryology and 
morphogenesis, but the assertions of the neo-Mendelian school regarding 
the independence of unit-factors in development necessitates a re- 
emphasis on the fact that after all the individual organism is the real 
unit, from the fertilized egg onwards. To speak of the existence of 
independent unit-characters within the organism requires an abstraction 
which never occurs in actual living beings. Who ever saw a so-called 
unit-character, except as a part of some organism? 

In breeding plants and animals it is possible to see the residuum 
left when a given unit-character is “removed”, and on this fact indeed 
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is based the Mendelian conception of unit-characters. But it is not 
possible really to isolate a unit-character from an organism as we may 
isolate an element from a compound, so that in this respect the com- 
parison between unit-characters and chemical compounds breaks down. 

But from another point of view there is a resemblance between 
chemical compounds and hybrid characters which has been almost 
entirely neglected in the recent literature. I refer to the fact that when 
elements unite to form compounds or when compounds exchange their 
atomic groups to form new bodies, the latter possess new and often 
unexpected physical and chemical properties, which can only be pre- 
dicted from a knowledge of the results of analogous reactions, and 
not a priori from the properties of the combining elements themselves. 
The probability that organisms when crossed will frequently show 
corresponding phenomena, Mendelians have entirely ignored or over- 
looked. But the intimate study of any unit-character enforces the 
fact that it comes into expression as the resultant of the whole complex 
of processes which constitute the organism’s ontogeny. Even in such 
definite cases as the one cited in this paper, where the presence of the 
extra chromosome brings about the appearance of a certain type of 
foliage, it is obvious that the extra chromosome by itself does not 
produce the new type of leaf, but that this leaf-type together with 
the other peculiarities of Oenothera lata developes as the resultant of an 
original germinal complex containing 15 instead of 14 chromosomes. 

Who attempts to separate the hardness, or specific gravity, or 
colour, or manner of crystallization of a given compound from each 
other, or to consider them as separate and independent entities residing 
in the compound? The attributes of organisms are similarly inseparable 
from the individuals in which they find expression. The fact that certain 
characters, for example, colour in petals, can be removed and substi- 
tuted for each other in breeding experiments, does not justify the state- 
ment that they can be “isolated”, for in reality they have no existence 
apart from an organism which, like the chemical compound itself, 
contains many other “characters”. 

The most striking resemblance between chemical processes and 
alternative inheritance lies in the fact that in many cases, the direction 
in which a reaction will “go” is determined by the proportions of the 
reacting substances present, a slight change in these proportions some- 
times producing a quite different end-result. I believe that in the same 
way Mendelian characters, many of which obviously have a chemical 
basis, are the end-products of metabolic processes, in which the original 
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reacting substances are present in slightly different quantities in the 
germ cells representing “presence” and ‘‘absence”’ of the given character. 
In other words, the difference is quantitative, and not due to the pre- 
sence or absence of any specific substance. I first expressed this view 
in a consideration of the origin and peculiarities of O. rubricalyx (GATES 
Igro and rg1rb), and many subsequent facts have confirmed the 
opinion there expressed. Several other investigators have recently 
arrived at similar conclusions. 

We have seen that the ratios 3:1, 5:1, and 10:1 obtained with 
the character R in the F, of crosses between grandiflora and rubri- 
calyx, are incompatible with the Mendelian presence-absence hypo- 
thesis, but that the complex results fall into line with the view that 
R and r are quantitatively different from each other, and that grandi- 
flora inhibits anthocyanin production according to the proportion in 
which it is represented in the parents of the cross. The most careful 
observation and study shows that the red pigmentation-character 
R is, in the last analysis, inherited in quantitative fashion. Super- 
ficially, if the presence of a red or a green hypanthium be taken as 
the criterion of presence or absence of R, it is possible to classify very 
nearly all individuals into one or other of these two sharp categories. 
But more critical examination shows that a marked increase in the 
quantity of pigment is accompanied by a definite extension of the 
pigmentation, so that the hypanthia are red and not green. Why 
this should be so is an unsolved problem in morphogenesis, though 
it would appear that the sharpness of the difference between R and r 
is conditioned by something in the manner of development of the 
hypanthium rudiment(1). The mere quantity of pigment in the cells 
of the organism shows no such sharp break, and is intermediate in 
crosses. Just as a lake may overflow and quickly irrigate a previously 
dry basin at a lower level, owing to a sudden influx of water after a 
downpour, so the original rubricalyx mutant from rubrinervis had its 
hypanthia suffused with anthocyanin as they developed, owing to 
the much greater pigment-production of the cells in all parts of the 
organism. The latter fact was due fundamentally to a quantitative 
change in the chemical activities of some part of one of the original 
germ cells. 


(1) In this connection it may be recalled that the hypanthium is a characteristic 
organ of the genus Oenothera, though it varies greatly in size and shape in different 
species; and that it may have originated suddenly through a mutation. 
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The contrast which has been drawn between the morphological 
and physiological aspects of the pigmentation-character, R, probably 
applies to many other Mendelian characters, and may furnish an 
inkling as to why certain characters exhibit the phenomenon of domi- 
nance while others show only intermediacy or blending. For dominance 
in the case of R is merely the morphological aspect of a fundamental 
difference in cell metabolism which ts quantitatively inherited. 

The Oenothera hybrids described in this paper serve particularly 
to emphasize the contrast in behaviour between simple unit-characters, 
such as R and ¢, and the numerous interspecific differences between 
O. grandiflora and O. rubricalyx which give a blended condition in 
F, and a continuous series in Fy. The latter, or non-unit-characters, 
include the numerous foliage and bud differences, and the conspi- 
cuous difference in pubescence, as well as the physiological differences 
in reaction to environment and in rate of development. In all these 
characters there is an absence of dominance, and the characters show 
not the slightest tendency to segregate into sharp categories, but a 
blended and variable condition occurs in F,, with a complete series of 
intermediates between the parental forms. Furthermore, when the 
F, is crossed back with either parent, the offspring do not segregate 
but form new though variable blends, in which the original differen- 
tiating characters are still further fractionated and lost. This statement 
applies to the foliage, the buds, the pubescence, and the physiological 
differences. After every effort to harmonize these carefully analyzed 
facts with Mendelian categories, it has become obvious that these 
characters do not obey Mendelian laws, and that any distribution of 
hypothetical units, however numerous, only falsifies instead of clari- 
fying the facts. 


In the introduction to this paper I pointed out that the com- 
bined cytological and breeding data in Oenothera effectually dispose 
of the claim that the mutation phenomena are merely due to Mendelian 
behaviour. The data in section K show that, altogether, 10 mutants 
or mutant-like individuals appeared in six of the Fy, cultures and 
back-crosses of grandiflora and rubricalyx hybrids, 7. e., 10 plants in 
a total of 2794, a rather low percentage. These mutants included 
two which were semilata grandiflora, combining the foliage characters 
of the de Vriesian mutant semilata with certain bud and leaf cha- 
racters derived by inheritance from grandiflora. Two other mutants. 
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which I called lata rubricalyx are of even greater interest, for they 
combine with the rubricalyx pigmentation the peculiar foliage and 
habit of the mutant /ata. The de Vriesian lata is practically devoid 
of red pigment in every part, while tbese plants showed a conspicuous 
amount of red in every organ. 

Probably all these four mutants contained 15 chromosomes 
instead of 14, since this number is found in all pure individuals both 
of data and semilata examined. The presence of 15 chromosomes in 
the lata rubricalyx plant examined furnishes the final and conclusive 
proof that a change in the constitution of the nuclei has taken place, 
and that mutation is a process in which germinal changes occur 
independently of hybrid recombinations. Furthermore, these two 
independent processes may go on side by side in the same germ cell 

Several years ago (GATES, 1908) I formulated the hypothesis that 
the mutations in Oenothera arise from changes in the constitution 
of the germ cells which are occasioned in part at least by irregularities 
in the chromosome distribution during meiosis. It is difficult to imagine 
how a more crucial confirmation and proof of this hypothesis could 
be obtained than by such facts as I have here described. Most critical 
students of Oenothera have been agreed in interpreting the mutation 
phenomena as due to actual germinal changes and not mere recom- 
binations of characters, but it has remained for the cytological investi- 
gation of these forms to supply the final proof. That proof in the case 
of lata and semilata (15 chromosomes) and gigas (28 chromosomes) 
is now complete as regards the independence and interpenetration 
of hybrid and mutation phenomena. 

The differerce between the nuclear constitution of lata or semi- 
lata and Lamarckiana from which they arise, is quite as definite as 
that between the nuclei of the males and females among insects having 
sex chromosomes. And just as, in insects having an accessory chromo- 
some, duplication of that chromosome is associated with the deve- 
lopment of female sex organs, so in O. lata the extra chromosome, 
which must evidently be a triplicate of a pair already present, is 
associated with the appearance of the Jata foliage and habit. 

I am indebted to Professor J. B. FARMER, F. R.S., for several 
suggestions and criticisms of this paper. 


IV. Summary and Conclusions. 
Briefly recapitulated, this paper contains the following results 
and conclusions: 
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I. The results of the crosses O. grandiflora (!) x rubricalyx and 
its reciprocal rubricalyx x grandiflora(®) in F, and F, are 
described, as well as various back-crosses, double-reciprocal 
crosses, and collateral experiments. Since grandiflora and 
rubricalyx differ throughout in a large number of characters, 
and do not exactly agree in any single point, these crosses may 
be considered interspecific. 

. The F, hybrids were in both reciprocal crosses uniform and 
intermediate between their parents, but in certain features they 
resembled more the male parent and were therefore patroclinous. 

3. The inheritance of the red pigmentation character, R, which 
originated by a mutation, and distinguishes rubricalyx from 
rubrinervis, is considered at length. In the F, this character 
is more or less completely dominant in both crosses, and in 
F, there is segregation into R (rubricalyx pigmentation) and 7 
(rubrinervis pigmentation). The most sharp and characteristic 
distinction between R and r is the presence in the former of 
red and in the latter of green hypanthia (flower stalks), though 
the differences in pigmentation extend to every part of the 
plant. 

4. An important feature of the results is that, although the rubri- 
calyx parent in both crosses was heterozygous for R, splitting 
in a Mendelian monohybrid ratio of 3:1, and giving approxi- 
mately the anticipated 1:1 ratio in F, crosses; yet in different 
F, families different ratios of R:r were obtained. 

5. Thus in certain families the ratio was almost exactly 3:1, 
in certain others approximately 5:1, and in one case nearly 
10:1. This ratio was moreover found to be constant for the 
different families of offspring of a given F, individual in the 
cases tested. 

6. The conclusion is therefore reached, that different F, indi- 
viduals possess different degrees of prepotency as regards the 
percentage of R plants which will appear in their offspring. 
The various ratios obtained cannot be explained on a Mendelian 
basis by assuming the presence of more than one factor for R, 
but it is also recognized that the term prepotency in itself 
does not furnish an explanation. 


D 


(1) A race of grandiflora derived from its native locality in Alabama, U. S. A. 
(2) A slightly different race of grandiflora from a naturalized locality near 
Birkenhead, England. 
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Furthermore, in crossing back the F, with gvandiflova and 
rubricalyx, the red pigmentation becomes in the first case much 
paler and in the second case decidedly darker, showing that 
the amount of pigment produced by the individual cells is 
quantitatively inherited. This is also supported by microscopic 
examination of the living cells. 

In crossing back the F, with grandiflora there is always an 
excess of R’s, but the excess is much less than in Fy offspring 
of the same plants. Thus two plants (Nos. IX. 4 and VI. 6) 
from grandiflora x yubrıcalyx give Fy ratios respectively of 
4.25:I and 9.5:1, but when crossed back with grandiflora 
they give an average of 1.39:1. Similarly with the reciprocal 
cross, in one case (No. VI. 1) the F, ratio is 5.15 : 1, while the 
ratio from crossing back with grandiflora becomes 1.23: I. 
Hence grandiflora exerts an inhibiting effect, not only in reducing 
the quantity of pigment produced in all the R plants, but also 
in reducing the excess of R’s in the whole population. 

The pigmentation-character, R, may be viewed from two 
aspects, (1) morphological, (2) physiological. Morphologically 
considered, the plants may with very few exceptions be classed 
as R or ry, i. e., the hypanthia are either visibly red throughout 
or green throughout; but physiologically, the amount of 
pigment is intermediate between that of the parents, and in 
crossing back, e. g. grandiflora x rubricalyx with grandiflora, 
the amount of pigment, as measured by the depth of shade, 
is again intermediate between these parents. Grandiflora thus 
inhibits anthocyanin production in the offspring according to 
the proportion in which it is represented in the parents of the 
cross. It is, therefore, probable that some unknown feature 
in morphogenesis determines that the hypanthium shall be 
red or green throughout, and therefore gives the appearance 
of complete dominance to a character which, when present, 
is actually inherited in a fundamentally quantitative manner. 
The inheritance of the recessive unit-character, ¢, for dwarfing, 
is compared with that of the dominant character, R. In the 
cross grandiflora x rubricalyx, t was carried in a recessive 
condition by the rubricalyx parent (see pedigree 1). In two 
of the five F, families it appeared, the ratio tall : dwarf being 
in one case nearly 3:1; but in the other case the result was 
reversed, the ratio being practically 1:2. This result again 
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is inexplicable on a Mendelian basis, and can only be accounted 
for by different degrees of prepotency in different F, individuals, 
or in other words by varying adjustments between the two 
characters. 
In rubricalyx x grandiflora the grandiflora race carried the 
capacity for producing talls and dwarfs in the ratio of about 
7:1. In accordance with expectation from this condition, 
only two in nine F, families produced dwarfs, and these in 
the ratios respectively (tall: dwarf) of 5.67:1 and 7:1. The 
capacity for producing dwarfs in a percentage of about ı in 8 
is thus inherited from generation to generation. 
From these and other results it is necessary to conclude that 
the Mendelian conception of fixed and unmodifiable unit- 
characters which can be redistributed and shuffled regardless 
o: the organisms themselves which exhibit these characters, 
is unsound, for the individual organism is the real unit. The 
‘presence-absence hypothesis implies a misconception of the 
nature of the differences between alternative characters, and 
of their interactions with each other. 
All the other numerous differences between grandiflora and 
yubricalyx are non-Mendelian or blending characters. These 
include the differences in foliage, buds, pubescence, and in 
physiological development. In all these cases there is neither 
dominance nor segregation, but every conceivable degree of 
intermediacy is represented. In foliage, for example, rubri- 
calyx has stem-leaves which are broad at base and with crinkled 
surface, while in grandiflora they are pointed at base and with 
smooth surface, though these are by no means the only diffe- 
rences. But in the F, every conceivable degree of these 
characters is represented, with frequently wide variation, even 
on the same plant. The futility of trying to explain such a 
condition as the result of the fortuitous distribution of innu- 
merable “‘unit-factors” is very evident. 
The physiological features, such as time of stem-formation 
and time of blooming, are also inherited in a strictly blended 
and intermediate fashion. Thus the time of blooming of the 
F, is, in both the reciprocal crosses, between that of the two 
parents, though in both cases nearer that of the male parent 
in the cross. When the F, is crossed back with the parents, 
the hybrid is again, at least in most cases, intermediate between 
18* 
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its two parents, so that, as with various other characters, 
fractionation and blending occurs. Such behaviour shows 
that instead of one or a hundred “units” for time of blooming, 
we have a blended condition which is fractionated again by 
crossing back. It is probable that this process of fractionation 
or dilution can go on indefinitely by continued back-crossing. 
The double-reciprocal hydrids from grandiflora x rubricalyx 
and rubricalyx x grandiflora give data which are different from 
the results of the corresponding crosses made by DE VRIES 
between O. biennis L. and O. muricata L. DE VRIES obtained 
reversion to biennis or muricata according to the way the 
cross was made. Thus (brennis x muricata) x (muricata x 
biennis) gave biennis, and (muricata x biennis) x (biennis 
muricata) gave muricata. In the corresponding grandiflora- 
rubricalyx crosses, the double-reciprocal hybrids were very 
variable in foliage characters, and though decidedly nearer 
the “outside grandparents”, they certainly did not agree with 
them, the results being much more like the F, crosses. These 
crosses were not precisely reciprocal, because the races of grandı- 
flora used were different in the two cases, but the difference 
was probably not great enough to be significant, for the Fy 
families from the original reciprocal crosses gave very similar 
series of forms. The difference between my results and those 
of DE VRIES may possibly depend upon the fact that, as GOLD- 
SCHMIDT has suggested, the biennis-muricata series of hybrids 
shows merogony; while the grandtflora-rubricalyx hybrids almost 
certainly do not?). 

One of the important, though incidental, results of these crosses 
is the proof that mutation and hybridization are separate 
phenomena, and that the cause of some at least of the muta- 
tions in Oenothera is independent of the combination of hybrid 
characters. The present series of hybrids has furnished the 
crucial proof of this statement. and fully confirms the con- 
clusions I had reached as a result of prolonged cytological 
investigations. Of the various mutants and aberrant forms 
which occurred among these hybrids, four are of special interest. 
Two of these were semilata grandiflora, combining the characters 
of the de Vriesian mutant semtlata with certain characters of 
grandiflora obtained by inheritance. Two others were lata 


1) But see footnote p. 264. 
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rubricalyx, i. e., plants having the foliage and habit of the 
mutant /ata combined with the red pigmentation of rubricaylx. 
Doubtless all four of these plants contained 15 instead of 14 
chromosomes (see p. 265), as was found to be the case with 
one of the lata rubricalyx plants examined. This furnishes 
definite proof that the development of the lata (or semilata) 
foliage and habit results from the presence of the extra chromo- 
some. This chromosome is a triplicate of two other chromo- 
somes forming a pair, which are present in other races, and 
the group of 15 evidently arises through the union of germ 
cells having respectively 8 and 7 chromosomes. 

I showed some years ago that in the reduction divisions 
in pollen formation, nuclei containing 8 chromosomes are occa- 
sionally formed through one chromosome passing to the wrong 
pole of the heterotypic spindle. This completes the chain of 
‘evidence concerning the origin of the number 15, and inci- 
dentally shows that the sporadic appearance of mutations, 
from hybrids or any other source, is a process distinct from 
hybrid combinations or blends. The cytological behaviour of 
lata rubricalyx will be described elsewhere. 
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VI. Explanation of figures. 


Fig. 1. Oenothera grandiflora SOLANDER from Dixie landing, Alabama. Young seed- 

lings in various stages of development. In the younger stages they are 

scarcely distinguishable from O. Lamarckiana. 

The same at a later date showing the range of variability. The leaves of 

the largest rosettes have red blotches on the surface, and a tendency to 

produce basal lobes. Two of the plants, marked a and b, are obviously 

different from the rest and are probably mutants. 

» 3- The same, full grown, in the climate of St. Louis, Mo. Note bushy aspect 
and absence of a rosette. 

» 4. The same, grown in the climate of England. Stem cut off about a foot 
above ground. Side branches extend nearly to the ground. Cf. fig. 3. 

» 5- Buds of O. grandiflora, two-thirds natural size, from the St. Louis cultures. 
Cf. fig. 9. 

„ ©. Rosette of the Birkenhead race of O. grandiflora, used in some of the crosses. 

» 7. Young plant of the same race as last, showing complete omission of rosette 
stage, as frequently occurs in O. grandiflora 

„ 8. Rosette of O. mut. rubricalyx, showing shape and crinkling of leaves. Cf. fig. 2 
and 6. . 

„ 9. Buds of O. rubricalyx photographed two-thirds natural size. The pubescence 
does not show. Cf. fig. 5. 

„ 10. Full-grown plant of O. vubricalyx. Cf. figs. 3 and 4. 

» Il. F, rosette, July 5, from O. grandiflora SOLANDER from Alabama X O. mut. 
yubricalyx. Cf. figs. 2, 6, 8. 
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Fig.ı2. F, rosette, another plant from same cross, July 14. Cf. fig. 11. 


13. F, rosette, July 13, from O. mut. rubricalyx x O. grandiflora SOLANDER from 
Birkenhead, England. Cf. figs. 11 and 12. 
14. Adult plant, July 29, same as last. Cf. figs. 3, 4 and 10. 
15. Dwarf type from F, grandiflora X rubricalyx, Cult. = No. II. 19. 
16. Same, in flower, Sept. 26. Cult. 53. No. II. 18. 
17—24 were taken by cutting off the stem about a foot above ground and photo- 
graphing the flowering shoot. 
17. Grandiflora X rubricalyx, Fo. Cult. 48. No. II. 7, July 23. Foliage formula, 
b c 
b——.—. 
4 


18. Grandiflora  rubricalyx, Fj. Cult. 49. No. I. 1, July. Foliage formula, 
p—bes. 

19. Grandiflora X rubricalyx, Fy. Cult. 49. No.VII. 19, Sept. 26. Foliage formula, ps. 

20. Rubricalyx X grandiflora, Fy. Cult. 57. No.1. 2. Foliage formula, ps. 

21. (Rubricalyx x grandiflora) x rubricalyx. Cult. 70. No. III. 1. Folia formula, 
b c 

Se 

22. (Rubricalyx X grandiflora) X grandiflora. Cult.7ı. No.IV. 3, July 23. Foliage 
formula, ps. 

23. (Rubricalyx x grandiflora) x grandiflora. Cult. 71. No. V. 1. Foliage for- 
mula, ps. 

24, Mutant from (rubricalyx X grandiflora) X grandiflora. Cult. 67. No. II. 6. 
Sept. 26. 

25. Mutant (semilata grandiflora) from grandiflora X rubricalyx, Fy. Cult. 53. 
No. II, 7. Sept. 26. 
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Im ersten Teil dieser Studien!) wurde über die eigenartigen Re- 
sultate berichtet, die bei Kreuzung von Lymantria dispar mit ihrer 
Varietät japonica erzielt wurden. Es hatte sich gezeigt, daß die 


1) GOLDSCHMIDT, R., Erblichkeitsstudien an Schmetterlingen I. Diese Zeitschr. 
Bd. 7 1912. 


Erblichkeitsstudien an Schmetterlingen II. 281 


Kreuzung dispar © x japonica S neben normalen CG gynandromorphe 
© ergab, während die reziproke Kreuzung normale Bastarde ergibt. 
In F, tritt aber eine Spaltung in normale und gynandromorphe © ein, 
Ferner hatte sich gezeigt, daß japonica-3 aus Inzuchtkulturen keine 
gynandromorphen © mehr erzeugen, daß dagegen ingezüchtete © 
selbst gynandromorph werden. Aus diesen Tatsachen und ihrer Ver- 
knüpfung, verbunden mit der Tatsache, daß es auch gynandromorphe 
S gibt, wurde der Modus der Vererbung der sekundären Geschlechts- 
charaktere erschlossen und die Richtigkeit der aufgestellten Formel 
bewiesen. Es blieben nun noch eine Reihe von Fragen ungelöst oder 
nicht genügend geklärt. Zunächst erhob sich die Frage, ob der Grund- 
versuch immer das gleiche Resultat gibt oder ob auch andere theoretisch 
denkbare Resultate verwirklicht werden. Sodann blieb die Art des 
Zustandekommens der gynandromorphen d ganz ungeklärt. Auch 
die Beziehungen zwischen Inzucht und Gynandromorphismus erforderten 
weitere Experimente, und endlich war näher zu prüfen, wie weit sich 
das gänzlich von den Geschlechtsdrüsen unabhängige Verhalten der 
sekundären Geschlechtscharaktere erstreckte, ob wirklich das Geschlecht 
selbst ganz unbeteiligt blieb. Die Kulturen der Jahre 1912 und 1913 
haben die Antwort auf diese Fragen gebracht und zum Teil ganz un- 
erwartete Resultate gezeitigt, die noch viel interessanter erscheinen als 
die früher mitgeteilten. 


I. Rekapitulation der mendelistischen Erklärung. 


Da die Diskussion der neuen Befunde nur auf Grund der früheren 
Resultate und vor allem ihrer Erklärung möglich ist, so sei diese Er- 
klärung zur Information des Lesers nochmals vorausgeschickt. 

An der Geschlechtsvererbung sind insgesamt vier mendelnde 
Merkmalspaare beteiligt: 

F (femina) der weibliche Geschlechtsbestimmer 


f sein Fehlen 

M (mas) der männliche Geschlechtsbestimmer 

m sein Fehlen 

G (yvvyj) der Erbfaktor der weiblichen sekundären Geschlechts- 
charaktere 

g sein Fehlen 


A (avrp) der Erbfaktor der männlichen sekundären Geschlechts- 
charaktere 
a sein Fehlen. 
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Es stehen nun die Faktoren F und M einerseits in einem epi- 
statischen Verhältnis zueinander und ebenso G und A, derart, daß die 
männlichen Faktoren über die weiblichen epistatisch sind, eine höhere 
Wirkungs- oder Durchschlagskraft oder Potenz haben, also M epi- 
statisch über F, A über G. Das quantitative Verhältnis müßte ein der- 
artiges sein, daß zwei hypostatische Faktoren aber über eınen epi- 
statischen dominieren, also FF über m und GG über A. Wenn man an- 
nimmt — und die Berechtigung dazu wie zu der übrigen Formel- 
aufstellung wurde in jener Arbeit bewiesen —, daß die Potenz dieser 
Faktoren quantitativ in supponierten Potenzeinheiten bestimmbar sei, 
so könnte also das Verhältnis in konkreten Zahlen etwa lauten A = 
60 G= 40, somit überwiegt bei AG der männliche Faktor den weiblichen 
um 20 Einheiten, bei GGA aber umgekehrt die beiden weiblichen den 
männlichen um den gleichen Betrag. Die Formeln für die beiden 
Geschlechter sollen nunmehr lauten: 

QO FFMmGGAa 

G FFMMGGAA 
Da Geschlecht und sekundäre Geschlechtscharaktere normalerweise 
gemeinsam vererbt werden, so muß für die beim 9 heterozygoten 
Faktoren ein Abstoßungssystem angenommen werden ähnlich wie in 
allen bekannten Fällen. Es muß derart sein, daß m und A und ebenso 
G und F wie ein Faktor vererbt werden (sie sind in einem Chromosom 
lokalisiert), die Formeln also vielleicht richtiger geschrieben werden: 
(FG) (FG) (MA) (ma)— ©, (FG) (FG) (MA) (MA)—d. So kann nun das Q nur 
zwei Arten von Gameten bilden, nämlich (FG) (MA) und (FG) (ma). Das 
3 aber bildet nur Gameten (FG) (MA). Daraus ergibt sich ohne weiteres 
das normale Verhältnis der Geschlechter bei der Fortpflanzung. 

Diese Faktorenkonstitution muß nun der Form japonica ebenso 
zukommen wie dispar. Trotzdem muß aber eine Differenz vorhanden 
sein, die das verschiedene Verhalten bei den reziproken Kreuzungen 
erklärt. Sie ergibt sich aus einer Betrachtung des Verhältnisses von A 
zuG. A muß in beiden Fällen über G epistatisch sein, über eine gewisse 
größere Wirkungskraft oder Potenz verfügen: die relative Potenz von 
A:G wird bei beiden Formen wohl etwa die gleiche sein. Damit ist 
aber natürlich nicht gesagt, daß auch die absolute Potenz die gleiche 
ist. Wir können uns vielmehr vorstellen, daß die größere, kräftigere, 
intensiver gefärbte japonica auch in den dafür maßgebenden Faktoren 
einen höheren Potenzgrad aufweist. Wenn wir uns der gleichen an- 
genommenen Potenzeinheiten bedienen, so könnte das A von japonica 
ctwa 120 und das G 80 messen, also die gleiche Relation wie bei 
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dispar, nämlich 12:8—6:4. Bei einer Kreuzung der beiden Rassen 
kämen dann die verschiedenartigen Faktoren zusammen, womit 
natürlich ein anderes epistatisches System als das normale gegeben 
wäre. Bezeichnen wir die hochpotenzierten Faktoren der japonica mit 
fetten Buchstaben, so könnte als Resultat einer Faktorenkombination 
z. B. ein Bastardweibchen von der Formel 
FFMmGG Aa 

gebildet werden. Da wir für den Faktor G den Wert 40 eingesetzt 
hatten, also GG=8o, für A aber 120, so hätten wir hier ein O vor 
uns, in dem der Faktor für männliche sekundäre Geschlechtscharaktere 
überwiegt, also ein gynandromorphes 9. Es ist klar, daß, wenn dies 
Erklärungsprinzip richtig ist, sich aus den wirklichen Resultaten auch 
die relative Potenz der beteiligten Erbfaktoren berechnen lassen muß. 
Das Resultat für die normale Relation der beteiligten Faktoren muß sein: 

G>G 

NSN 

A>G 

A>G 
Es ist nun natürlich anzunehmen, daß ein Minimum der Potenz- 
differenzen existiert, bei dem ein Faktor noch dem anderen epistatisch 
ist, es könnte also z. B. A nur über G epistatisch sein, wenn die 
Potentialdifferenz A—G mindestens 20 beträgt. 20 Potenzeinheiten 
wären in solchem Falle das epistatische Minimum. Ist es 
vorhanden oder übertroffen, so haben wir Individuen mit normalen 
Geschlechtscharakteren, ist es untertroffen, so haben wir Gynandro- 
morphe, deren Maß in der Ausbildung der entgegengesetzten Charaktere 
von dem Maße abhängt, in dem das Minimum unterschritten wird. 
Es müssen somit die bei normalen Kreuzungen auftretenden Kombi- 
nationen der 4 Faktoren G, A, G, A im weiblichen Geschlecht folgendes 
ergeben: 


GGAa— normales Q 
GGAa— normales 0 
GGAa—gynandromorphes © 
GGAa— normales © 
GGAa —gynandromorphes © 
GGAa —normales Q 
GG Aa —gynandromorphes 9 
GGAa—normales 9 
Dies ist die Erklarung der Grundtatsachen. Auf die Inzucht und 
ihre Wirkung werden wir später zurückkommen. 
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II. Neues zur Vererbung der sekundären Geschlechts- 
charaktere und des Geschlechts. 


a) Der männliche Gynandromorphismus. 


In der ersten Studie wurde zwar der Tatsache, daß die G d eben- 
falls gynandromorph werden können, Rechnung getragen, und diese 
Formen, die den Sammlern schon längst als „Farbenzwitter“ bekannt 
sind, beschrieben. Ihre Entstehung blieb aber unbekannt (und zwar, 
wie sich gleich zeigen wird, durch einen Zufall), so daß die Annahme 
gemacht wurde, daß dazu die Kombination von Inzucht und Bastar- 
dierung nötig wäre. Ist obiges Erklärungsprinzip für die gynandro- 
morphen Q 9 richtig, so muß es ja in gleicher Weise auch auf die 
gynandromorphen ¢ GC übertragen werden können, d. h. die letzteren 
kommen dann zustande, wenn in der Formel GGaa die beiden G über 
die A überwiegen. Bei der Kreuzung dispar x japonica kann in Fy als 
extremste Kombination zugunsten von G die Formel GGAA zustande 
kommen. In einer solchen Kultur wurden aber keine gynandromorphen 
3G erhalten, so daß der Schluß gezogen wurde, daß AA—GG immer 
noch größer als das epistatische Minimum sein muß. 

Hierzu müssen zunächst ein paar ergänzende Bemerkungen gemacht 
werden, da sich gerade in diesem Punkt Mißverständnisse ergeben haben. 
Man hat die oben vergleichsweise angenommenen realen Werte für die 
Potenz der Faktoren auch in die d d-Formel eingesetzt, und dabei 
berechnet sich für die Formel @GAA der Wert von 160 für die Weiblich- 
keitsfaktoren gegenüber 120 für die beiden A; es müssen somit nicht 
nur diese G d gynandromorph sein, sondern sogar die mit der Formel 
GGAA, in der 120 gegen 120 stehen. Es wurden nun aber jene realen 
Potenzwerte ausschließlich benutzt, um in konkreter Form die Ent- 
stehung der gynandromorphen 9 zu demonstrieren und an anderer Stelle 
dann bemerkt, daß Zahlen, die allen Verhältnissen Rechnung tragen, 
aus einer Reihe von Ausdrücken erhalten werden könnten, unter denen 
sich auch der obige finden muß 66 < AA. Auf eine Ausrechnung wurde 
verzichtet, einmal, weil die Entstehung der gynandromorphen SG 
noch ungeklärt war, sodann weil ja unbekannt ist, ob im männlichen 
Geschlecht das epistatische Minimum das gleiche ist wie im weiblichen. 

Nunmehr hat sich der Fall in sehr einfacher Weise geklärt; daß 
es nicht schon früher geschah, “lag daran, daß gerade mit der ent- 
scheidenden Kultur ein Unfall passierte (s. Studien I p. 33 unten). 
Das Resultat ist, daß alle gg von der Formel GGAA gynandro- 
morph werden. Der strikte Beweis ergibt sich aus folgendem: 
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Bei Bastardierung von dispar xjaponica kann die F,-Generation 
auf folgende vier Arten erhalten werden: 

1. F, Q (dispar Q x japonica 3 ) x F,S (dispar Q x japonica CO). 

2. F, 9 (dispar 9 x japonica 3 ) x F,S (japonica Q x dispar GC ). 

3. Fı Q (japonica Q x dispar 3) x Fy S (japonica Q x dispar |). 

4. Fı 9 (japonica Q x dispar 3) x F, S (dispar Q x japonica G ). 

Dabei müssen sich fiir die Vererbung der sekundären Geschlechts- 
charaktere auf Grund unserer Formel die folgenden Kombinationen 
ergeben, wenn die hochpotenten japonica-Faktoren wieder fett gedruckt 
werden: 


1. Die F,-Generation. 


a) japonica 9 x dispar CG. 


GGAa GGAA 
Gameten: GA GA 
Ga 
Fj Q GGAa I GGAA 


b) dispar Q x japonica &. 


GGAa GGAA 
Gameten: GA GA 

Ga 
Fy © GGAa I GGAA 


2. Die F,-Generation. 


Wir schreiben nur die F,-Kombinationen auf, die CC liefern, 
da die © © uns hier nicht interessieren: 


a) Fy Q (dispar Q x japonica 3) x F, S (dispar Q x japonica G ). 


GG Aa GGAA 
Gameten: GA GA 
Ga GA 
GA GA 
Ga GA 
F, G: I. GA 2. GA 3. GA 4. GA 
GA GA GA GA 
5. GA 6. GA 7. GA 8. GA 
GA GA GA GA 


In dieser F, kommen somit GG von der Formel GGAA nicht vor. 
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b) F, 9 (dispar Q x japonica © ) x Fy S (japonica Q x dispar Qi). 
GG Aa GGAA 


Die Faktorenzusammensetzung ist die gleiche wie in a, Fy muß sich 
also ebenso verhalten. 


c) Fy Q (japonica Q x dispar 3) x Fy S (japonica Q x dispar SC ). 


GGAa GGAA 
Gameten : GA GA 
Ga GA 
GA GA 
Ga GA 
Hoi: I. GA 2. GA 3. GA 4. GA 
GA GA GA GA 
5. GA 6. GA 7. GA 8. GA 
GA GA GA GA 


Unter diesen F,G muß sich 1/g finden mit der Faktorenkonstitution 
GGAA (Nr. 2), also der extremsten Spannung zugunsten von 6. 


d) Fy Q (japonica Q x dispar 3 ) x F, G (dispar Q x japonica GC ). 
GGAa GG AA 
Die Faktorenzusammensetzung ist die gleiche wie in c, in F, muß also 
ebenfalls 1/g der © G die Konstitution haben GGAA. 

Es folgt nun hieraus, daß die Formel GGAA für die gynandro- 
morphen GO dann bewiesen ist, wenn von den vier möglichen F,- 
Kulturen nur die beiden, die das Fy Q aus (japonica Oo x dispar 3 ) zur 
Mutter haben, gynandromorphe do liefern, und zwar in etwa 1/g 
der männlichen Individuen. Das aber ist das tatsächlich erhaltene 
Resultat, wie die folgende Tabelle dieser Kulturen beweist: 


| normale 


Kultur Zusammensetzung | gynandr. 
| SER RS 

Ts 1913 | Fi Q(disp. 9 x jap. 8) x Fıdldisp. 2 x jap.d) | 61} 5 | — 

Tg 1913 | Fi 9 „ „ x F, d (jap. 2 x disp.S) | 58 147 | os 

T, 1913 | Fy 9 (jap. 9 x disp. 3) x Fi d (jap. 9 x disp.) |108} 6 | : 

Teagoız O0, s x F, 3 (disp. Q x jap. d) | 96) 75 | 12 


Für die beiden Kulturen, die die erwarteten gynandromorphen JG 
gaben, ist also das Resultat zusammen: 

Erhalten: 144 normale d CG: 20 gynandrom. SC. 

Berechnet: 143.5 : 20.5. 
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Also mit überwältigender Genauigkeit das erwartete Resultat! Natür- 
lich bedeutet dies gleichzeitig einen weiteren Beweis für die 
Richtigkeit der gesamten Formulierung und Betrachtungs- 
weise. In den Textfig. r—4 sind übrigens als Belege Photographien 
dieser vier Kulturen (nur die dG Gd) wiedergegeben; unten stecken die 
gynandromorphen GG. Damit ist also auch der männliche Gynandro- 
morphismus aufgeklärt und experimentell erzielbar. 


Textfig. 1. Die Gd der Kultur T 8. 1913: Alle normal. 


b) Die ,,Weibchenmannchen* und die Vererbung des Geschlechts. 


Unter den in der ersten Studie mitgeteilten Tatsachen erschien 
besonders bemerkenswert, daß von all den Vorgängen, die die sekundären 
Geschlechtscharaktere betrafen, die Geschlechtsdrüsen selbst un- 
beeinflußt blieben. Die Gynandromorphen blieben echte Weibchen, 
wenn auch die Eierstöcke oft quantitativ in Mitleidenschaft gezogen 
werden. Ihre inzwischen von POPPELBAUM!) ausgeführte histologische 
Untersuchung bestätigte das auch. Über das Geschlecht selbst hieß 
es deshalb in jener Studie: 

„Es bleibt nun nur noch die Frage, ob auch die eigentlichen Ge- 
schlechtsfaktoren F und M von all diesen Dingen betroffen werden. 


1) Erscheint gleichzeitig in dieser Ztschr. 
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Wir werden im folgenden Abschnitt zu besprechen haben, welche Nutz- 
anwendung sich aus den hier mitgeteilten Tatsachen auf das Geschlechts- 
problem ergibt, und sehen, daß in der Tat mit der Möglichkeit von 
Potenzschwankungen bei den Geschlechtsfaktoren gerechnet werden 
muß. In unserem Fall nun scheint es, daß das Geschlecht als solches 


Textfig.z. Die && der Kultur T6. 1913: Alle normal. 


von den epistatischen Verschiebungen nicht betroffen wurde. Es wäre 
das insofern sehr wichtig, als daraus hervorginge, daß die sicher kor- 
relativ mit dem Geschlecht vererbten Faktoren für die sekundären 
Geschlechtscharaktere doch eine gewisse Unabhängigkeit von den 
Geschlechtsfaktoren aufwiesen, und daraus könnte man wieder schließen, 
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daß die eigentlichen Geschlechtsfaktoren in ganz anderen quantitativen 
Beziehungen zueinander stehen. Ich möchte aber mit solchen Schlüssen 
noch sehr zurückhaltend sein. Zunächst steht noch eine genaue histo- 
logische Analyse der Gonaden durch die ganze Serie der Generationen 
aus, und erst wenn ich sie durchgeführt haben werde, vermag ich zu 
entscheiden, ob doch Hand in Hand mit den Veränderungen der se- 
kundären Geschlechtscharaktere eine wenn auch langsamere Umstim- 
mung der Sexualität geht. Indes ist sogar einige Wahrscheinlichkeit 
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Textfig. 3. Die Gg der Kultur T7. 1913: Unten die acht verschieden starken 
Gynandromorphen. 


vorhanden, daß dem so ist. Unter den vielen aus der Natur beschriebenen 
Gynandromorphen der verschiedensten Tiere zeigt nämlich ein großer 
Teil echt zwittrigen Charakter der Gonaden in den verschiedensten 
Ausbildungsstufen. Und der nach unserem einzige Fall von Bildung 
von Gynandromorphen in großem Maßstab, der bisher bekannt ist, 
nämlich der berühmte Gynandromorphe erzeugende EUGSTERSche 
Bienenstock, wies nach v. SIEBOLD Gynandromorphe beiderlei Sexualität 
und aller Zwischenstufen auf.‘ 


Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. XI. 19 
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Erfreulicherweise haben nun auch in dieser Richtung die Zuchten 
der letzten Jahre entscheidende und gänzlich unerwartete Resultate 
gebracht, die nun im folgenden dargestellt seien. 

Es steht fest, daß ein sehr hochgradiger Gynandromorphismus der 
© © durch Bastardierung erzielt werden kann, ohne daß das Geschlecht 
selbst beeinflußt wird. Wenn nun die Erklärung für diese Erscheinungen 
auf Grund der Annahme der höheren Potenz der Erbfaktoren von 
japonica richtig ist, so folgt, daß der Ausfall der Bastardierung von einer 
Relation der beiden Komponenten abhängig ist. Theoretisch ist denk- 
bar — und die Verhältnisse bei Amphibien und Pflanzen (R. HERTWIG, 
CORRENS) liegen ja wirklich so —, daß sowohl bei dispar wie japonica 
Sippen mit verschiedenartiger Faktorenpotenz existieren, so daß je 
nach dem verwendeten Material der Ausfall der Kreuzungen ein sehr 
verschiedener sein kann. So könnten denn auch einmal besonders 
schwachpotente dispar zur Verwendung kommen. Dann müßten bei 
der Kreuzung mit japonica © noch männlicher aussehende gynandro- 
morphe © Q entstehen. Ist nun die Annahme richtig, daß die Ge- 
schlechtsfaktoren selbst, F und M, im gleichen Verhältnis zueinander 
stehen wie G und A und nur das epistatische Minimum ein so geringes 
ist, daß selbst bei großer Potenzdifferenz immer noch ein normales 
epistatisches Verhältnis besteht, dann ist es denkbar, daß einmal ent- 
weder dispar-Sippen von so niederer Potenz auch der Geschlechts- 
faktoren oder japonica-Sippen von so besonders hoher Potenz gefunden 
werden, daß die Kreuzung nicht nur extrem gynandromorphe 9 9 
liefert, sondern auch Tiere, deren Geschlechtsdrüsen selbst vom weib- 
lichen in den männlichen Zustand übergehen. Oder, wenn wir das in 
Formeln ausdrücken, so wären für die bisher beschriebenen Objekte 
die Formeln unter Berücksichtigung der Geschlechtsfaktoren selbst die: 

(FG) (FG) (MA) (ma) — dispar © (FG) (FG) (MA) (MA) = japonica 3 
Die fetten Buchstaben, die die höhere Potenz anzeigen, finden sich 
bloß bei den Symbolen der sekundären Geschlechtscharaktere. Hätten 
wir aber eine dispar-Rasse von besonders niederer Potenz (oder japonica 
von besonders hoher, was ja im Effekt das gleiche ist), so könnte der 
Punkt erreicht sein, an dem auch. die Geschlechtsfaktoren von japonica 
fett gedruckt werden müßten (und G und a eigentlich doppelt fett, 
was wir uns sparen können) und somit die Potenzrelation der zur 
Kreuzung verwandten Tiere ausgedrückt würde durch die Formeln: 

(FG) (FG) (MA) (ma) = dispar 9 (FG) (FG) (MA) (MA) — japonica © 
In F, müßten dann Weibchen entstehen, die einmal hochgradig gynandro- 
morph sind und die für das Geschlecht selbst die Formel besitzen 
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FFMm. Ubertrifft jetzt, analog den Verhältnissen von G und A das 
M die F + F an Durchschlagskraft, so müssen Individuen zustande 
kommen, die entweder Zwitter oder sonstige Zwischenstufen 
zwischen Q und G darstellen oder direkt bei weiblicher Fak- 
torenkonstitution dG sind. Und dies Resultat wurde wirk- 
lich erzielt! 

Der glückliche Zufall ließ mich zu den Kreuzungen 1911 und 1912 
dispar © Q benutzen, die sich als so besonders niederpotent erwiesen. 


nn nn nn mn m mn nn nn nn nn 


T 4. 1913 


DIRE WWE MME 
6 oe | 


Textfig. 4. Die Gg der Kultur T4. 1913: Unten die 12 verschieden starken 
Gynandromorphen. 


Daß nur diese dispar für das Resultat verantwortlich sind, geht daraus 
hervor, daß sie die zu schildernden „Weibchenmännchen“ nach Kreuzung 
mit drei verschiedenartigen japonica-3 in 7 Einzelzuchten ergaben. 
Die betreffenden dispar-Gelege hatte ich IgIO aus Schlesien erhalten, 
die Raupen waren IgII zum Zweck anderweitiger Versuche mit ihnen 
nicht sehr zusagendem Futter, nämlich Fichtennadeln, gefüttert worden, 
Durch Inzucht wurden die Gelege für 1912 gewonnen und dann nor- 
malerweise mit WeiBdorn gefüttert. 19I2 traten zuerst die ,,Weibchen- 
männchen“ auf, wurden aber nicht in ihrer Bedeutung erkannt. Die 


19* 
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entscheidenden Zuchten kamen 1913 aus den genannten dispar © 
gekreuzt mit frisch importierten, also zuverlässig reinen japonica C. 
Aus diesen F,-Kulturen (Ty4 1913), die ausgezeichnet gediehen 
und keinerlei nennenswerte Sterblichkeit zeigten, begannen ab 15. Juni 
die Falter zu schlüpfen, und zwar sichtlich lauter 3:3. Später kamen 


Textfig. 5a. Kultur Tı4. 1913: Männchen und Weibchenmännchen durcheinander. 
In der Mitte ein gewöhnliches 9 als Vergleichsobjekt. 


dann merkwürdige d G, die durch ganz feine weiße Flecken auf den 
Flügeln auffielen, auch sonst einige Besonderheiten zeigten, aber doch 
echte GG zu sein schienen. Die innere Anatomie schien auf den 
ersten Blick ebenfalls rein männlich. Das Endresultat waren 
schließlich 408 do, darunter 71 mit den genannten Besonder- 
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heiten, kein einziges echtes 9! Wegen ihrer Wichtigkeit sei diese 
Kultur auf drei Abteilungen verteilt in den Textfig. 5a—c photo- 
graphisch wiedergegeben. In a ist ein normales Q zum Vergleich bei- 
gegeben. Männchen und Weibchenmännchen stecken durcheinander. 
Die einzelnen hellen Exemplare sind Weibchenmännchen, die sich 
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Textfig. 5b. Fortsetzung der Kultur T 14. 


bei den vergeblichen Kopulationsversuchen völlig abgeflogen haben. 
Die genaue Untersuchung jener abweichenden Exemplare klarte nun 
den Fall auf: Wir hatten die oben abgeleitete Kreuzung 

FFMm x FFMM 
vor uns, und die 71 besonderen Individuen (wenigstens diese: s. u.) 
waren die @Q von der abnormen Konstitution FFMm, also 
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durch abnorme Potenzverhältnisse zu Männchen verschobene 
Weibchen! Aus gleich ersichtlichen Gründen bezeichnen wir sie nicht 
als Zwitter, sondern als „Weibchenmännchen‘“. 

Die entscheidenden Tatsachen lieferte die Untersuchung der 
Geschlechtsdrüse selbst, die deshalb an den Beginn der Darstellung 
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Textfig. 5c. Fortsetzung der Kultur T 14. 


gesetzt sei. Öffnet man ein Weibchenmannchen, so glaubt man einen 
völlig normalen männlichen Geschlechtsapparat vor sich zu haben, 
wie Textfig. 6 zeigt. Vorn liegt der fast kugelige „Hoden“, an den 
sich ganz normale männliche Ausführwege anschließen, die mit Sperma 
gefüllt sind. Auffällig ist nur, daß der ,,Hoden* meist kleiner ist als 
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beim d und anstatt der schönen roten Farbe des typischen Hodens 
das Gelb der weiblichen Drüse zeigt. Außerdem erscheint die Ober- 
fläche der Drüse oft nicht glatt, in einem Falle war sie sogar direkt 
traubig (Textfig. 7). Das beruhte darauf, daß die 8 „„Hoden“-Follikel 
aufgeschwollen waren und nach außen hervortraten. 

Schnitte durch diese Geschlechts- 


drüsen ergaben nun das entscheidende De 
Resultat: Unter Wahrung des 
äußeren Hodencharakters zeigen Calix, 
sie die merkwiirdigsten Zwischen- 
bildungen zwischen Hoden und Vesicula 
§ > feminalis 


Eierstock. Im weiblichsten Fall ent- dräsen 
hält der „Hoden“ nahezu nur Eier, 
und von da führen alle Übergänge im 
quantitativen Verhältnis von Sperma- 
und Eimaterial bis zu einer Drüse, 
die nicht von einem echten Hoden 
zu unterscheiden ist. Da fast jede 
Drüse etwas von der anderen abweicht, 
ließen sich unendliche Darstellungen 
der Einzelheiten geben. Wir ver- 
zichten darauf und geben nur einige uctus ejaculatorius 
Dokumente in den Mikrophotogrammen 
Fig. 1—10 Taf. 2, 3 wieder, die alles 
Wichtige erläutern. Fig. 1 zeigt einen 
Schnitt durch einen normalen Hoden 
eines d. Es sei dazu bemerkt, daß, 
um ganz sicher zu gehen, von einer 
Zucht die Hoden sämtlicher echten Textfig. 6. Geschlechtsapparat eines 
Männchen geschnitten wurden: einer Weibchenmännchen. 

sah wie der andere aus. Unten liegt 

die Abgangsstelle der beiden vasa deferentia (s. Textfig. 5 ,,calix‘‘). 
Der Hoden enthält ausschließlich in verschiedenen Richtungen durch- 
schnittene Spermatozoenbündel, dazu Reste von spermatogenetischen 
Stadien. Fig. 2 zeigt nun einen entsprechenden Schnitt von einem 
„Weibchenmännchen“ mit reinem Hoden. In den vasa deferentia 
sieht man Massen von Spermatozoen. Der Hoden unterscheidet sich 
von dem eines echten d nur durch das reichlichere Vorhandensein 
von zerfallendem Zellmaterial. Das ist für alle Gonaden der Weibchen- 
männchen charakteristisch. Auch Fig. 3 und 4 geben Schnitte durch 


Vas 
deferens 
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Hoden solcher Weibchenmännchen wieder, die im großen ganzen das 
gleiche zeigen. Fig. 5 scheint auf den ersten Blick ähnlich zu sein. 


LO 


Textfig. 7. Traubige Zwitter- 
drüse eines Weibchenmannchen. 


Bei genauerem Zusehen entdeckt man aber 
oben rechts zwei Eizellen! Auch in dem 
Follikel oben links findet man unten an- 
geschnittenes Eigewebe. Und in entsprechen- 
der Weise findet man in allen Schnitten der 
Serie hier und da Eizellen eingesprengt. In 
Fig. 6 ist der weibliche Einschlag bereits 
ein viel reicherer. Von den fünf getroffenen 
Follikeln enthält einer nur Eizellen, die 
anderen Eizellen neben Spermienbündeln 


oder auch reichlich zerfallendes Zellmaterial. In dem Schnitt Fig. 7 
sieht man überhaupt keine normalen Spermienbündel mehr, nur Ei- 
zellen und degenerierendes Zellmaterial. In Fig. 8 sind nur zwei Follikel 


Textfig. 8. 


Fast normal-männlicher 
Begattungsapparat eines 
Weibchenmännchens. 
P Penis, Ps Fenisscheide, 
R Chitinring, Sa Saccus, 
Un Uncus, Va Valve mit 
ihrem Fortsatz F. 


unterscheiden lassen. 


durchschnitten, von denen einer ausschließlich 
Eizellen enthält, der andere (unten) neben 
schönen Eizellen auch normale Spermienbündel. 
In Fig. 9 wieder enthalten alle Follikel fast 
nur Eizellen. Fig. ro endlich ist ein Schnitt durch 
die in Textfig. 7 abgebildete Drüse. Ein Follikel 
enthält Spermien in Bündeln. Der Follikel rechts 
ist besonders interessant: er gibt das Bild von 
Eiröhren, die in einen Hodenfollikel hinein- 
gepreßt sind! Diese Photogramme brauchen 
wohl keine weitere Erläuterung. Auf histo- 
logische Einzelheiten sei nicht weiter einge- 
gangen, sie sollen einmal Gegenstand einer be- 
sonderen Untersuchung werden. 

Die Geschlechtsdrüsen sind also merk- 
würdige Zwitterdrüsen, in denen aber 
nur der männliche Teil funktionstüchtig 
werden kann. Dies und das Folgende machen 
es begreiflich, weshalb wir die Bezeichnung 
Weibchenmännchen gewählt haben. 

Es ist schon oben gesagt worden, daß sich 
die Weibehenmännchen äußerlich von Männchen 
Der Hauptcharakter ist die feine Fleckung mit 


weißen Strichelchen, die sich auf den sonst ganz männlich gefärbten 
Flügeln findet. Diese Mosaikbildung wurde ja bereits in der ersten 
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Studie für die weiblichen Gynandromorphen beschrieben. Hier ist 
sie nur in noch zarterer Weise vorhanden, manchmal nur in ganz 
minimaler Ausbildung. Die auf Taf. ı direkt nach den Originalen 
photographisch reproduzierten Weibchenmännchen lassen den Charakter 
erkennen. Die beiden oberen Stücke sind weibliche Gynandromorphe, 
von denen später die Rede sein wird; rechts unten steckt zum Ver- 
gleich ein echtes d, alles andere sind verschiedene Typen von Weibchen- 
männchen. Auch durch den Flügelschnitt (s. die gleichen Figuren) 
unterscheiden sich viele Weibchenmännchen von den echten Männchen. 
Das in der zweiten Reihe links abgebildete Tier zeigt z. B. einen 
sehr deutlichen weiblichen Einschlag. Sonst aber sind alle äußeren 
Charaktere, vor allem die Fühler und der Hinter- 
leib rein männlich: das Falterkleid zeigt also 
einen Gynandromorphismus, der bis zu seinem 
denkbaren Extrem, fast erreichtem Männchen- 
kleid, geht. 

Sehr interessant sind die Sexualinstinkte 
dieser Tiere. Nur wenige sind relativ indifferent, 
die meisten benehmen sich genau wie Männchen, 
zeigen also den für dispar © so charakteristischen 
heftigen Kopulationstrieb. Mit einem Weibchen 
zusammengebracht, beginnt das Weibchenmänn- 
chen sofort mit den Kopulationsversuchen. Manche 
lassen sich auch hierbei von echten GG unter- 
scheiden, indem sie sich bei den Versuchen un- 
geschickt anstellen, den weiblichen Begattungs- Fig. 3a. 
apparat an einer falschen Stelle suchen und dergl. Begattungsapparat eines 
Andere aber benehmen sich genau wie dd und, A annehenes. 

; | ezeichnung wie in 8. 
würden ganz normal kopulieren, wenn sie nicht 
daran durch gleich zu beschreibende Abnormitäten des Begattungs- 
apparates gehindert würden. So mühen sie sich stundenlang ab, zu 
kopulieren, bis sie völlig ermattet liegen bleiben. Eine ganz normale 
Kopula kam uns nicht zu Gesicht, obwohl sie anatomisch bei ein- 
zelnen Individuen möglich sein muß. 

Sehr bemerkenswert ist nun das Verhalten des Kopulations- 
apparates. In der ersten Studie wurde bereits mitgeteilt — und Poppet- 
BAUM hat inzwischen diese Befunde ergänzt und gute Abbildungen 
geliefert —, daß bei den gynandromorphen 9 © der Kopulations- 
apparat alle Übergänge vom weiblichen zum männlichen Zustand 
zeigt. Hier bei den Weibchenmännchen hat er nun zwar sehr selten 


Va 
_ 
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mehr weiblichen Einschlag, dagegen ist es aber auch eine Seltenheit, 
daß er völlig normal männlich entwickelt ist. Häufig sind die Ver- 
hältnisse so, wie es Textfig. 8 zeigt (Sa gibt einen normalen G-Apparat 
zum Vergleich wieder). Alle Teile sind normal entwickelt, nur Penis 
und Penisscheide sind verkriippelt. In Fig. ga—e sind einige solche 
verkrüppelte Penis verglichen mit einem normalen (f) herausgezeichnet. 
Hier sehen wir denn auch den Grund, warum trotz aller Anstrengungen 
die Kopula mißlingt. Merkwürdig ist nun, daß sehr häufig Abnormitäten 
im Begattungsapparat auftreten, die nichts mit einem weiblichen Ein- 

schlag zu tun haben, sondern 


eine entwicklungsmechanische 

Ursache haben müssen. Von 

den vielen Typen sind zwei in 

Fig. ro abgebildet. In a fällt 

außer dem stark verkrüppelten 

Cc! Penis das ganzliche Fehlen der 

b linken Valva auf; in b ist da- 

gegen die rechte Valva und der 

Penis zweimal vorhanden! Es 

sei dabei daran erinnert, daß 

auch bei den gynandromor- 

phen © 9 unpaare Bildungen 

wie die bursa copulatrix gern 

d ® f paarig werden (s. Abbild. bei 

POPPELBAUM). Es wurde schon 

oben gesagt, daß weiblicher 

Einschlag in den Apparat selten 

ist: in einem Fall> fand sich 

STE yo gee cmsnmisse| von) Weibehen: mitten in einem männlichen 

männchen (a—e) verglichen mit dem normalen , i = ee 

Männchen (f). Apparat mit einer überzähligen 

Valva eine große Chitinblase, 

die jedenfalls als weibliche bursa copulatrix anzusprechen ist. In einem 

anderen Fall stand der Apparat auf dem Stadium stark gynandromorpher 

© 9, der Penis fehlte und die Valven sind verkümmert. Diesen mehr 

weiblichen Apparaten stehen endlich einige gegenüber, die völlig normal 

männlich erscheinen. Ihre Träger mußten auch kopulationsfähig sein. 

Es kann nun also keinem ‘Zweifel unterliegen, daß die Weibchen- 

männchen Individuen sind, die eigentlich zu Weibchen hätten werden 

sollen. In bezug auf ihre Entstehung sind nun aber noch mehrere 
Fragen zu beantworten. 
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Zunächst ist die Erklärung für das Zustandekommen dieser Tiere 
durch Kreuzung von FFMm x FFMM zu beweisen. Ist die Formel richtig, 
so müssen auch alle durch Mendelsche Kombination zu berechnenden 
Erwartungen zutreffen. Bis jetzt liegen nur zwei Proben vor, die zu 
stimmen scheinen. Einmal die Rückkreuzung von dispar Q jener Zucht 


Fig. 10. Zwei Typen von Begattungsapparaten von Weibchenmännchen. 
Bezeichnung wie 8. 


1912 mit einem Bastardmännchen aus (dispar 9 gleicher Herkunft x 
japonica © ). Die Erwartungen sind: 
dispar o x Fi G 


FFMm FFMM 
Gameten: FM FM 
Fm FM 
FM 
FM 


F, 9: FFMm : FFMm : FFMm : FFMm. 
Von diesen 4 Kombinationen sollten die 1. und 3. Weibchenmännchen 
liefern. Zu erwarten sind also 1/,0:1/, Weibchenmännchen. Von diesen 
Weibchenmännchen dürften aber die mit der Formel FFMm nicht von 
Männchen zu unterscheiden sein (s. später); es sind also zu erwarten 
2 9:1 Weibchenmännchen :5 d. Das Resultat der Kultur, von der in 
Unkenntnis ihrer Bedeutung nur wenige Raupen aufgezogen wurden, war 
T, 1913 19 9 :9 Weibchenmännchen : 14 Cd. 
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Die andere Kultur liegt ganz ähnlich, nämlich eine Kreuzung 
zwischen einem dispar Q gleicher Art und einem Bastardmännchen, 
dessen Konstitution die gleiche sein mußte. Das Resultat dieser Kultur 
B, I913 war: 

93 © :49 Q : 10 Weibchenmännchen. 

Zwei andere Kulturen, in denen das gleiche Verhältnis zu erwarten 
war, lieferten gar keine sichtbaren Weibchenmännchen, dagegen ein 
außerordentliches Überwiegen der Männchen (etwa 2:1). Sollten dabei 
die fehlenden Weibchenmännchen enthalten sein? Leider haben wir 
keine große Hoffnung, daß es so bald gelingen wird, aus den Spaltungs- 
verhältnissen mehr zu erfahren. Denn in Unkenntnis ihrer Bedeutung 
haben wir 1912 die so wichtige dispar-Sippe eingehen lassen. Ein 
Experiment allerdings gäbe es, das, wenn es gelingen sollte, das Ex- 
perimentum crucis darstellte. Wir haben gesehen, daß manche Weibchen- 
männchen einen ganz normalen Hoden und Begattungsapparat besitzen. 
Würde man sie mit gewöhnlichen japonica 9 Q zur Fortpflanzung 
bringen, so müßte folgendes Resultat erscheinen: 

japonica Q x Weibchenmännchen. 


FFMm FFMm 
Gameten : FM FM 
Fm FM 
Fm 
Fm 
Ey ©: Tr. FM 2. FM 3. Em 4.. Fm 5. FM 6. FM 
Fm Fm Fm Fm Fm Fm 


Es erhielte also ein Drittel der © 9 die absonderliche Faktoren- 
konstitution FFmm, sie besäßen keinen Männlichkeitsfaktor! Falls sie 
überhaupt existenzfähig sind, müßten sie aber mit jedem beliebigen 3 
(am besten dispar 3, um gynandromorphe Kombinationen zu ver- 
meiden) nur © Q liefern, da sie ja nur die Q-bestimmenden Gameten 
Fm bilden können! Wir haben viele Exemplare des wertvollen Materials 
geopfert, um durch natürliche Kopula oder künstliche Befruchtung 
diese Kultur zu erzielen. Die Hoffnungen auf Erfolg sind leider minimale. 

Es erhebt sich nun weiterhin die Frage, wie im einzelnen die 
Weibchenmännchen zustande kommen. Zwei Möglichkeiten sind da 
denkbar. Entweder ist im Moment der Befruchtung, also der Faktoren- 
kombination, bereits das Resultat ein definitives. Dann muß die Ent- 
wicklung von Anfang an zu einer Zwitterdrüse führen. Oder aber die 
Entwicklung der weiblich konstituierten Individuen beginnt rein weib- 
lich, und erst im Lauf der Entwicklung macht sich die abnorme Faktoren- 
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konstitution geltend: dann erst wandelt sich die weibliche Drüse in eine 
zwittrige oder männliche um. Nach dem einzigen im Tierreich bisher 
vorliegenden Analogiefall, den Befunden von R. HERTWIG und seiner 
Schüler an Fröschen, ist das letztere zu erwarten. Eine eindeutige 
Antwort kann natürlich nur durch eine genaue entwicklungsgeschicht- 
liche Untersuchung erhalten werden. Sie konnte bisher noch nicht 
angestellt werden, da der Austall der Kulturen ja ein nicht vorher- 
gesehener war. Immerhin besitzen wir aber bereits einige Anhalte- 
punkte, die dafür sprechen, daß hier ein völliges Analogon zu den 
Amphibien vorliegt. Von der Kultur T,4, deren Resultat, nämlich 337 0 : 
71 Weibchenmännchen, oben besprochen wurde, wurden am 22. Mai 
nach der 4. Häutung 7 Raupen abgetötet und die Gonaden geschnitten, 
von diesen waren 6 männlich und ı rein weiblich! Da nun später gar 
keine © Q erschienen, es aber auch sehr merkwürdig wäre, wenn man 
aus den Hunderten von Individuen gerade das einzige 9 herausgegriffen 
hätte, endlich auf diesem Stadium das Ovar sich noch in einem ziemlich 
indifferenten Zustand befindet, so erscheint es sehr wahrscheinlich, daß 
hier ein Individuum vorlag, das sich noch in ein Weibchenmännchen 
umgewandelt hätte. 

Noch wahrscheinlicher wird das durch das Resultat der Kultur 
Dd 1912. Es war dies eine Kreuzung der Weibchenmannchen liefernden 
dispar-Sippe mit einem japonica G anderer Herkunft. Der Vater der 
vorher besprochenen Kultur T,4 entstammte frisch importierten 
japonica-Gelegen, die hier in München also nur aufgezogen waren. 
Der Vater von Dd 1912 entstammte japonica, die vor 3 Generationen 
importiert waren, und zwar war es der gleiche Stamm, der bei früheren 
Kreuzungen mit anderen dispar 9 Q ausschließlich stark gynandro- 
morphe © 9 geliefert hatte. Aus dieser Kreuzung (Dd) schlüpften nun 
I9I2 aus: 

135 00:9 9Q :15 Weibchenmännchen. 

Es waren also auch einige wenige normale 9 © vorhanden!). Es waren 
nun in verschiedenen Raupenstadien im ganzen 26 Gonaden fixiert 
worden. Von diesen waren to männlich inkl. eines mit Eiern im Hoden 
und 16 weiblich. Unter 26 beliebig ausgesuchten Tieren waren fast 
2/, weiblich, bei den Faltern dagegen nur 1/;;Q Q! Bei dieser Kultur 
steht nun auch die Sterblichkeit fest. Am 26. April begann die erste 
Häutung der Räupchen, am 29. April wurden 190 gehäutete Individuen 


1) Eine Erklärung für diese normalen 9? zu geben, wollen wir uns zunächst noch 
versagen. Es sei nur angedeutet, daß sie vielleicht die extremsten Glieder einer Fluk- 
tuationsreihe sein könnten. 
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gezählt, wozu noch etwa Io in der Häutung zurückgebliebene kamen, 
und erst am 2. Mai die ersten Gonaden fixiert. Noch nach der vierten 
Häutung am 21. Mai waren 190 Exemplare vorhanden. Bis zur Ver- 
puppung waren im ganzen 26 Tiere fixiert und 159 Puppen erhalten, 
zusammen 185 Individuen. Die Verluste betrugen also maximal 15 In- 
dividuen; aber auch diese waren nicht gestorben, sondern solche, die 
beim Füttern und Reinigen durchgegangen waren und dann, um jede 
Verwechslung zwischen den vielen Zuchten auszuschließen, prinzipiell 
abgetötet wurden. Uns scheint, daß aus diesen Daten mit Sicherheit 
geschlossen werden muß, daß ein Teil der Zwitterdrüsen sich erst 
während späterer Raupenstadien oder in der Puppe aus noch nicht 
weit entwickelten Ovarien umbildet! 

In den beiden genannten Zuchten nun, die die Weibchenmannchen 
ergeben hatten, fällt das ganz außerordentliche Uberwiegen der 3 GC auf, 
nämlich insgesamt 472 d © :95 Nichtmännchen, d.h. 83% Männchen. 
Vergleichen wir dies nun mit dem Sexualverhältnis der gleichzeitigen 
Kulturen, die keine Weibchenmannchen ergaben oder erwarten ließen. 
25 verschiedenartige, große und kleme Kulturen ergaben ein Geschlechts- 
verhältnis von 

1078 d : 1230 Q 

Darunter war die extremste Zahl zugunsten der Gd G 136: 111 und die 
zugunsten der 9 Q 39:77. Sieben Kulturen enthielten einige wenige 
SG mehr als QQ, alle anderen mehr QQ. Das gewaltige Uber- 
wiegen der Männchen in jenen Weibchenmannchen hefernden Kulturen 
muß also wohl eine Bedeutung haben. Und diese kann gar keine 
andere sein, als daß die über das normale Sexualverhältnis 
hinaus vorhandenenG dG ausQ Oresp. Weibchenmannchen voll- 
ständig in dd umgewandelte Individuen sind! Schon unter 
den Weibchenmännchen sind solche, die man äußerlich kaum mehr 
von CC unterscheiden kann, und unter den äußerlich unterscheidbaren 
haben manche innerlich einen ganz regulären Hoden. Es liegt 
also in dem Ausfall dieser Versuche eine tatsächliche Ver- 
schiebung des weiblichen Geschlechts über viele Zwischen- 
stufen zum männlichen Geschlecht, eine Geschlechtsbestim- 
mung, vor. 

Zum Schluß dieses Abschnitts noch ein Wort über die Beziehungen 
von Geschlecht zu sekundären Geschlechtscharakteren. | Uberblickt 
man diese wie die früheren Resultate, so zeigt sich ein ganz merk- 
würdiges Verhältnis. Schon bei den sekundären Geschlechtscharakteren 
hatten wir (GOLDSCHMIDT IQI2, POPPELBAUM IQI4) eine merkwürdige 
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Stufenleiter der Verschiebbarkeit gegen das andere Geschlecht hin 
festgestellt. Zuerst zeigt sich in der Flügelfärbung der männliche Ein- 
schlag, während alles andere normal bleibt. Dann folgen mit weiterer 
Bräunung der Flügel die Antennen in männlicher Ausbildung. Dann 
beginnen leichte Veränderungen am Kopulationsapparat, während 


—. S ~ oO ~ oO 


die Potentialdifferenz zugunsten 


Graphische Darstellung des verschieden schnellen Ansteigens vom weiblichen (o) 


—_——s Potentialdifferenz zu Gunsten der männlichen Faktoren ansteigend. 


der männlichen Faktoren von links nach rechts gleichmäßig wachsend gedacht. 


zum männlichen (1) Zustand für verschiedene Organsysteme: 
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Flügelfarbe und Antennenfiederung schon dem männlichen Zustand 
sehr nahe sind. Dann wird der Hinteıleib schlanker, der Eierschatz 
geringer, der Begattungsapparat gemischt, die Flügelform auch mehr 
männlich. Schließlich ist Flügelform und -farbe wie Antennen bis 
auf Mosaikelemente rein männlich, der Kopulationsapparat überwiegend 
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männlich, die inneren Genitalien noch rein weiblich. Und jetzt erst 
kommt, vor der Hand ohne Übergang, bei rein männlichem Habitus 
(abgesehen von den Mosaikflecken der Flügel) und Übergängen bis zu 
rein männlichem Kopulationsapparat das innere männliche Genitale 
mit Abstufungen von einem Hoden mit nur Eiern bis zu einem solchen 
mit reinem Hodencharakter. Wir könnten das Verhältnis der primären 
und sekundären Sexualcharaktere im Verhältnis zum Maß der ab- 
normen Potentialdifferenz der Erbfaktoren durch folgendes Schema 
graphisch ausdrücken (Fig. ıı). Von links nach rechts steigt die Potential- 
differenz zugunsten des männlichen Zustandes. Die Kurven geben 
das Maß des Ansteigens vom weiblichen Zustand mit der Ordinate o 
zum männlichen mit der Ordinate ı für die verschiedenen Organe wieder. 

Es ist nun im höchsten Maß merkwürdig, daß bei den männlichen 
Gynandromorphen die Verhältnisse im Prinzip umgekehrt liegen. Auch 
hier zeigen zunächst die Flügel den weiblichen Einschlag in großen 
weißen Mosaikflecken. Es ist ebenso interessant wie rätselhaft, daß 
das weibliche Mosaik auf männlichen Flügeln einen so ganz anderen 
Charakter bat als das männliche auf den weiblichen Flügeln. Gleich- 
zeitig mit dieser Mosaikbildung beginnt aber an der Geschlechtsdrüse 
selbst eine Verschiebung zur Weiblichkeit hin, indem im Hoden Eier 
auftreten. Sie wurden in sämtlichen untersuchten männlichen 
Gynandromorphen gefunden. Erst auf der nächsten Stufe beginnt 
die erste Veränderung am Kopulationsapparat (s. unsere früheren Be- 
schreibungen und Abbildungen). Weitergehende Umbildungen kamen 
bisher nicht zur Beobachtung. Wie das nun kommt, daß also im männ- 
lichen Geschlecht die Genitalzellen selbst zuerst betroffen werden, im 
weiblichen aber zuletzt, bleibt vor der Hand unerklärlich. Man könnte 
daran denken, daß das © ja nur einen männlichen Faktor besitzt 
(FFMm), das © aber zwei weibliche (FFMM). Man könnte auch rein 
physiologische Ursachen dahinter suchen. 


c) Gynandromorphismus und Inzucht. 
a) Bemerkungen zu den Einwänden von STANDFUSS. 


In der ersten Mitteilung wurde der wichtige Befund BRARE’S be- 
richtet, daß nach Inzucht in 5 Generationen in reinen japonica-Kulturen 
gynandromorphe 9 © auftraten. Aus den Ergebnissen, die BRAKE 
bei Kreuzungen mit solchem Inzuchtmaterial erhielt, konnte geschlossen 
werden, daß die Inzucht die Potenz der Geschlechtsfaktoren herab- 
gesetzt hatte, und zwar vor allem die von G, das sich somit dem 
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quantitativen Zustand von G näherte. Es schien, daß diese Herabsetzung 
eine allmähliche, fluktuierende war. In den letzten Jahren haben wir 
nun selbst mit diesen BRARE’schen Inzuchtkulturen gekreuzt und dabei 
Ergebnisse erzielt, die zur weiteren Klärung beitragen dürften. Bevor 
wir sie berichten, seien aber ein paar Bemerkungen über das Material 
selbst beigefügt, weil kein Geringerer als STANDFUSS kürzlich auf Grund 
eigener Erfahrungen Zweifel über seine Herkunft ausgesprochen hatt). 
Da die Arbeit schwer zugänglich ist, sei die betreffende Stelle (Anm. 
p- 107) wörtlich zitiert: 

„Zwei Punkte aus den den GoLDScCHMIDT’schen mendelistischen Berechnungen 
zugrunde liegenden Annahmen bedürfen der Nachprüfung: 

1. BRAKE hatte von der fünften Generation seiner ausschließlich in Inzucht ge- 
züchteten var. japonica ab gynandromorphe Individuen in gewisser Anzahl erhalten. 
GOLDSCHMIDT nimmt infolgedessen an, daß Inzucht die Entwicklung gynandromorpher 
Individuen?) begünstige. Es sei hier kurz erwähnt, daß mein verstorbener Landsmann 
M. Wiskort bei Gelegenheit einer Arbeit über die reichen gynandromorphen Falter- 
schätze seiner Sammlung die gleiche Vermutung ausgesprochen hat (cfr. Entomol. 
Zeitschr. Iris, Dresden 1897, p. 382, 383; meine Entgegnung darauf in Exper. zoolog. 
Studien mit Lepidoptern, Georg & Co., Basel 1898, p. 61 u. 62). GOLDSCHMIDT baut 
auf dieser Voraussetzung die mendelistischen Formeln für die Kontrollberechnungen 
von einer Reihe der BRAkE'schen Zucht-Experimente auf. Er will allerdings, dies muß 
ausdrücklich hervorgehoben werden, selbst durch fortgesetzte Inzuchten noch genau 
untersuchen, wie es mit der Begünstigung der Entwicklung gynandromorpher Individuen 
im Falle andauernder Inzucht bei var. japonica bestellt ist. 

Aus meinen eigenen Erfahrungen möchte ich diesbezüglich mitteilen, da unter 
den von mir von 1873 ab Jahr für Jahr vorgenommenen umfassenden Zuchten gelegent- 
lich auch längerhin — 4, 5, 6, 7 Jahre — durchgeführte Inzuchten waren. So von: 
Rhegmatophila alpina BELL. (von Digne) 1887— 1893, Lasiocampa quercus var. alpina 
FREY (Maloja Eng.) 1896— 1900, Aglia tau L. (Zürich, Mühlhausen, Thür., Garsten, 
Ob.-Oest.) 1885— 1888, 1887— 1893, 1905—1912, Callimorpha dominula var. persona 
He. (Florenz) 1890— 1895. Im ganzen handelt es sich in den bei diesen Inzuchten 
erhaltenen Individuen, die Ausgangsgeneration stets mitgerechnet, um etwas mehr als 
zwölftausendzweihundert Falter. Und nun die Zahl der darunter aufgetretenen gynan- 
dromorphen Individuen? 

a) In den Zuchten von Aglia tau L. von 1885 (1886) bis 1888 (1839), im ganzen 
1003 Exemplare, traten unter dem Zuchtmaterial von 1885 (229 Exemplare) im Mai 
1886 vier gynandromorphe Individuen auf (cfr. STANDFuss, Entomol. Zeit. Stettin 1886 
p- 320— 322). Sie stammten von einem bei Müblhausen in Thüringen im Freien 


1) Stanpruss, M., Einige Andeutungen bezüglich der Bedeutung, sowie über Ver- 
lauf und Ursachen der Herausgestaltung des sexuellen Färbungsdimorphismus bei den 
Lepidopteren. Mitt. Schweiz. Entom. Ges. XII. 

2) Man vergleiche zu dieser Frage die mir soeben zugehende, ebenso lichtvolle 
als tiefgründige Arbeit meines Freundes Arn. LANG: „Erklärungsversuche des Gynandro- 
morphismus‘ in Zeitschrift für indukt. Abstammungs- und Vererbungslehre, Band VIII, 
Heft 3, 1912, p. 234— 249. 
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gefundenen Weibchen von Aglia tau L., das offenbar von einem Männchen der mut. 
ferenigra Tu. Mc. gepaart worden war, denn die vier Falter zeigten ein mosaikartiges 
Gemisch von tau normal und mut. fere-nigra. Als direkt aus der freien Natur stammend 
können sie der Inzucht gewiß nicht auf Rechnung gesetzt werden. Die weiteren dieser 
Inzuchten von 1886 (1887) bis 1888 (1889) ergaben kein gynandromorphes Individuum 
mehr. 

b) Lasioc quercus var. alpina FREY 1896 (1897) bis 1900 (1901), im ganzen 
825 Exempl., lieferte in der ersten Inzucht 1897 (Mai 1898) unter 203 Faltern einen 
gynandromorphen. Bei den weiteren Inzuchten 1898 (1899) bis 1900 (1901) erschien 
kein mannweiblicher Falter mehr. 

c) Die lange, noch gegenwärtig in vollem Flusse befindliche Zuchtreihe von Aglia 
tau L. 1905 (1906) bis 1911 (1912), im ganzen bisher 5398 Exemplare aus 79 getrennt 
erzogenen Bruten, aus denen jedes einzelne Falter-Individuum, seinem Typus nach, 
für‘ mendelistische Vererbungsstudien gebucht wurde, ist zwar keine Inzucht in 
strengstem Sinne des Wortes, immerhin aber ein stetes Hin- und Herpaaren zwischen 
in engster Blutsverwandtschaft stehenden Bruten, denen von außen her bis 1911 
nur einmal, im Mai 1907, frisches Blut zugeführt wurde. Es resulticrten: 1907 (1908) 
unter 800 Faltern ein gynandromorphes Exemplar der mut. melaina Gross, 1908 
(1909) unter 988 Faltern zwei gynandromorphe Exemplare aus einer Brut stammend, 
beide der mut. fere-nigra Tu. Mc. angehörend. 1909 (1910) unter 1109 Faltern zwei 
gynandromorphe Exemplare aus verschiedenen Bruten, das eine der mut. melaina 
Gross, das andere der ab. wetsmannt STDF. zugehörig, 1911 (1912) unter 581 Faltern 
ein gynandrom. Exemplar der ab. weismanni Stdf. Die übrigen drei der bisherigen 
Zuchten dieser Versuchsreihe 1905— 1912 mit Aglia tau L., im ganzen 1920 Individuen, 
wie die lange, reine Inzuchtserie 1887—1893 mit Aglia tau L., 1221 Individuen, ebenso 
die Inzuchten 1887—1893 mit Rhegmatophila alpina Beır., 379 Individuen, und 1890 
Lis 1895 mit Callimorpha dominula var. persona Hs., 3400 Falter, ergaben auch nicht 
ein einziges gynandromorphes Exemplar. 

Im äußersten Falle also, wenn wir nämlich die Aglia tau-Zuchten 1905— 1912 
als Inzuchten bewerten, können wir auf reichlich 12 200 Individuen sieben Exemplare, 
wovon eines auf Lasiocampa quercus var. alpina FREY cfr. b und sechs auf Aglia tau 
L. cfr. c treffen, rechnen, welche in Inzuchten fielen. 

Indes es ist gewiß zu betonen, daß nur das eine einzige Individuum von quercus 
var. alpina in eine wirkliche Inzucht im engeren Sinne des Wortes fällt, und zwar gleich 
in die erste Inzucht. Die weiteren lieferten keinen mannweiblichen Falter mehr, was 
doch bei Begünstigung der Entwicklung gynandromorpher Individuen durch Inzucht 
zu erwarten gewesen wäre. 

Auf Grund der angeführten, wie anderer hier nicht genannter Tatsachen aus lang- 
jährigen Zucht-Experimenten können wir die GOLDSCHMIDT'Sche Annahme: „Fort- 
gesetzte Inzucht begünstige bei den Lepidopteren die Entwicklung gynandromorpher 
Individuen“ als eine allgemein gültige nicht anerkennen. Eine ganz spezifische Ver- 
anlagung aber von Lymantria dispar in dieser Richtung ist kaum anzunehmen. 

Viel mehr ist hier doch wohl der Gedanke zu erwägen, ob bei den BRaAKE’schen 
Zuchten nicht vielleicht deshalb gynandromorphe Individuen von der fünften Inzucht 
an auftraten, weil ein Rassenmischlingsmännchen sich unbemerkt eingeschlichen hatte, 
zumal BRAKE vielen, auch solcher Männchen die Freiheit schenkte. Wir kommen auf 
diese Dinge sofort bei der Erwähnung der von meinem Kollegen A. SCHWEITZER und 
mir ausgeführten Zuchten zurück. 
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2. Den zweiten Punkt brauchen wir nur kurz anzuführen, denn auch auf ihn ist 
im folgenden noch einzugehen. GOLDSCHMIDT mißt den Männchen der Lym. dispar 
var. Japonica MoTScH. zwar eine größere Vererbungsenergie bei als den europäischen 
Männchen der Art. Er stellt aber nicht in Rechnung, daß sich unter den Männchen 
der japanischen Rasse mindestens zwei Formen finden, die sich durch verschiedene 
Stufen der Verdunkelung des Falterkleides — wie dies pag. 112 eingehender erörtert 
wird — gut voneinander unterscheiden. 

Da diese Stufen vererbt werden, ist mit ihnen zu rechnen. 


* 


Von 1909 ab machten dann auch mein liebenswirdiger Kollega an unserer eidgen. 
technischen Hochschule, A. SCHWEITZER, und ich selbst hierher gehörende Zuchtver- 
suche. SCHWEITZER hatte im Sommer 1908 Kreuzungen zwischen var. japonica $ und 
dispar 2 durchgeführt. Die verwendeten Männchen waren wenigstens als solche von 
dem Lieferanten der Puppen bezeichnet worden. Acht Gelege dieser Kreuzung, also 
Zerar m DABEMEEH MOSER: 6) wurden 1908/09 überwintert. 

dispar 2 Europa 


Von diesen 8 Gelegen behielt er selbst 6, 2 überließ er mir. Von diesen 2 Gelegen 


von 


ergab nur das eine Raupen, welche 32 männliche und 15 weibliche Puppen lieferten. 
Es entwickelten sich daraus (im Juli und August 1909) 25 g und g ® Falter (7 männ- 
liche und 6 weibliche Puppen starben ab). 

Von den 25 5 Faltern waren 5 etwa so dunkel wie die schwärzlichen var. japo- 
nica 5, 16 etwa so dunkel wie die dispar $, 5 sogar heller als die dispar 3. 

Die 8 weiblichen Falter (1 2 fiel, weil vollkommen verkrüppelt und fast schuppen- 
los, außer Betracht) zeigten alle das dunkle Farbenkleid der Männchen. 

2 davon waren etwa so dunkel wie schwärzliche 5 der var. Japonica, 6 etwa von 
dem Farbenton der 3 von dispar. 

Die Fühler aller dieser Falter besitzen wesentlich längere Kammzähne als ty- 
pische 9. 

Die Afterwolle fehlt, die Behaarung des Hinterleibes zeigt sich in eigentümlicher 
Weise verklebt. (Weitere Untersuchungen zeigten, daß diese eigenartige Behaarung 
der letzten Segmente des Hinterleibes doch als modifizierte Afterwolle zu deuten sei.) 

Der Eierschatz ist durchweg ein sehr geringer. Zwei Weibchen, welche ich ana- 
tomierte, besaßen das eine nur 29, das andere 32 Eier in ihren Ovarien (statt 250 bis 
500 normal). Für weitere Untersuchungen waren diese beiden Weibchen leider nicht 
mehr frisch genug. 

Eine Paarung zwischen diesen $ und 2 war nicht möglich, da die sehr kurzlebigen 
6 fast vollkommen vorüber waren, als die ersten weiblichen Falter ausschlüpften. 

Kollega SCHWEITZER erzog 1909 aus den sechs übrigen Eiablagen, die er nicht 
getrennt hielt, und welche, wie gesagt, aus der gleichen Rassenkreuzung nn 

C 
stammen sollten, eine große Menge männlicher Falter (er händigte mir gegen hundert 
davon ein) und eine kleinere Anzahl (etwa 16 Stück) weiblicher Falter. Die männ- 
lichen Falter etwa von der Größe stattlicher europäischer dispar 5 zeigen nicht so weit- 
gehende Färbungsunterschiede voneinander, wie die von mir erhaltenen. Von den 
weiblichen Faltern sind nur zwei dem von mir ausschließlich erzogenen, eigenartigen 
Typus durchaus gleich. Alle übrigen weiblichen Falter, kiimmerliche, kleine Geschöpfe, 

20* 
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sind von diesen zwei stark verschieden. Sie zeigen nämlich das Kleid normaler weib- 
licher Individuen. Der Grundton der Färbung ist etwa der von var. japonica ®, die 
Fühlerkämme kurz, von typisch weiblichem Gepräge, die Afterwolle ganz normal ent- 
wickelt. Der Eierschatz der Weibchen bleibt hinter dem normaler Weibchen stark zurück. 

Das SCHWEITZER’sche Zuchtergebnis war also wesentlich von dem meinen ver- 
schieden. Nur eine Brut, der vielleicht die zwei ausgesprochen gynandromorphen 
Weibchen entstammten, war möglicherweise der meinen analog gewesen. 

Entweder, so sagte ich mir — die BRAKE’schen Experimente waren mir damals 
noch nicht bekannt — gehörten die von SCHWEITZER verwendeten Männchen nicht 
durchweg der reinen Rasse var. japonica an — oder die Männchen von var. japonica 
sind in ihren erblichen Eigenschaften nicht alle gleichwertig. 

Bezüglich der ersten Annahme wußte ich ja aus langjähriger Erfahrung, daß 
das Männchen von dispar nicht nur zu den sehr fluggewandten, sondern auch zu den 
überaus paarungslustigen und zudringlichen Spinnern gehört, welche durch enge Fugen 
und Spalten zu ihren Weibchen zu gelangen wissen. Dem zuverlässigsten und sorg- 
fältigsten Beobachter kann darum, namentlich in der Dunkelheit, denn die Männchen 
beider Rassen fliegen und paaren sich gelegentlich auch in diesen Stunden, leicht eine 
ungewollte Durchkreuzung seiner Zucht-Experimente durch eingeschlichene Männchen 
zustoßen. Vielleicht entstammte so mein Gelege und eines von SCHWEITZER, welches 
die beiden gynandromorphen Weibchen ergeben hatte, der Paarung zwischen einem 


dispar ; N F 
AKG) — , das sich seinerzeit einzuschleichen 


var. japonica 9 


var. japonica 5 
dispar 9 


wußte, und einem dispar (Europa) 9, alle übrigen Gelege aber der angegebenen Her- 


Männchen von oder 


kunft 


Die zweite Vermutung: ‚einer Ungleichwertigkeit der erblichen Eigenschaften 
der var. japonica 3“ gründete sich auf die Kenntnis der verschiedenen Stufen der Ver- 
dunkelung, welche die verschiedenen Männchen dieser Rasse in ihrer Gesamtfärbung 
aufweisen. Da diese Stufen auch vererbt werden, so hielt ich es für ziemlich wahr- 
scheinlich, daß es sich hier bei diesen var. japonica $ um einen Fall der von meinem 
Freunde ArnoLD Lang als Polymerie bezeichneten Erscheinung handeln könnte, d. h. 
um die Tatsache, daß ein und dasselbe Merkmal nicht nur durch eine Grundanlage in 
den Keimzellen, ein Gen, sondern durch zwei oder drei, vielleicht noch mehr selb- 
ständig mendelnde Genel) bedingt ist. 

Auf die damaligen (1909) weiteren damit zusammenhängenden Erwägungen zur 
Erklärung der eigenartigen Ergebnisse dieser Rassenkreuzungen wollen wir hier nicht 
eingehen. 

Infolge der so widerspruchsvollen Resultate unserer Zucht-Experimente publizierte 
im Jahre 1909 weder Kollega Schweitzer noch ich etwas über dieselben. Übrigens hatte 
SCHWEITZER 1909 eines der kümmerlichen Weibchen mit einem seiner Männchen zur 
Paarung gebracht und mir die Eier übergeben. 1910 resultierten daraus 15 Falter (9 9, 
6 2). Die Weiterzuchten ergaben: 1911 73 Falter (42 g, 31 2); 1912 nur noch 7 Falter 
(4 3, 3 2). Wir wollen diese Zuchtresultate aus den Jahren 1910, 1911, 1912 hier nicht 


näher charakterisieren. 


1) Cfr. die vorzügliche Arbeit: ,, Kreuzungsuntersuchungen an Hafer und Weizen“. 
H. Nırsson-EHLE Lund 1909, Hakan Onrsson’s Buchdruckerei, welche die Erscheinung 
der Polymerie zuerst nachwies. 
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Da alles das bisher von SCHWEITZER und mir seit 1909 erzogene Faltermaterial 
nicht genügte, um eine auf eigener Erfahrung beruhende Einsicht in die hier vorliegenden, 
ebenso interessanten als verwickelten Probleme der Vererbung und Geschlechtsbildung 
zu gewinnen, so beschlossen wir beide, bie Experimente von Grund auf neu aufzubauen. 
Wir beschafften uns daher beide im Winter 1911/12 reichlich Eiermaterial aus der freien 
Natur, sowohl direkt von Japan, von der var. japonica Motsch., als von der europäischen 
Rasse der Lymantria dispar L., so daß wir beide gegenwärtig (Winter 1912/13) sehr 
genügend Eiermaterial der beiden Rassenmischlinge wie der reinen Rassen besitzen. 


Erfreulicherweise vermögen wir nun die Bedenken von STAND- 
Fuss völlig zu zerstreuen. Sie richten sich gegen zwei Punkte: einmal 
dagegen, daß das Ausgangsresultat, der Ausfall der Kreuzung disparQ x 
japonica 9, ein normales sei, und dann gegen das Inzuchtresultat. Was 
den ersten Punkt betrifft, so meint STANDFUSS, wenn wir ihn recht 
verstehen, daß eines der Elterntiere bereits ein Bastard war. Wir 
meinen nun allerdings, daß dann das Resultat noch unbegreiflicher 
wäre, besonders in all den Fällen, in denen die F, © ausnahmslos 
gynandromorph waren. Die Annahme wird aber erstens dadurch wider- 
legt, daß wir Kreuzungen besitzen, bei denen derartiges gänzlich aus- 
geschlossen ist, und sodann durch die Übereinstimmung in den Re- 
sultaten mehrerer Beobachter. In unseren Kulturen ist eine ungewollte 
oder unkontrollierte Kopula ausgeschlossen. Die Puppen werden bereits 
nach Geschlechtern getrennt und in den ganz aus Holz, Drahtgeflecht 
und Glas konstruierten Kästen aufbewahrt, aus denen ein Entweichen 
oder Zufliegen ausgeschlossen ist. In den ganzen Jahren ist tatsächlich 
nie ein Exemplar unbeobachtet ausgekommen, bis auf ein monacha Q. 
Die Kopulation geschieht in Gläsern, die mit Nesselstoff geschlossen 
sind, der durch ein starkes Gummiband angepreßt wird. Die in dieser 
Arbeit geschilderten F,-Kulturen wie die der früheren stammten von 
direkt importiertem japonica-Material und dispar-Freilandgelegen. Außer 
unseren eigenen Kulturen, für deren Reinheit wir einstehen können, 
liegen aber genau die gleichen Resultate von seiten mehrerer Züchter 
vor: I. BRAKE, der importierte japonica und Freiland-dispar benutzte. 
Seine Protokolle, die uns vorlagen, sind von unglaublicher Gewissen- 
haftigkeit, verzeichnen jeden kleinsten Umstand, wie die Bewölkung 
zur Zeit der Kopula. Ein so schweres Versehen ist ihm nicht zuzutrauen. 
2. Ich kaufte 1911 von Herrn HERING-STETZSCH Material von dispar Q 
x japonicaS. Auf Anfrage konnte mir dieser Züchter aus seinen Proto- 
kollen genaue Mitteilungen über das Material machen, an deren Richtig- 
keit zu zweifeln kein Grund vorliegt. Bei mir schlüpften ausschließlich 
gynandromorphe © ©, in seinen Zuchten nach seiner Mitteilung eben- 
falls. 3. Wir kauften 1912 in Stuttgart eine F,-Kultur, in der nach 
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den inzwischen erhaltenen Ergebnissen !/; männliche Gynandromorphe 
zu erwarten waren (was wir damals nicht wußten; die Zucht wurde 
als nicht selbst ausgeführte in dieser Arbeit gar nicht erwähnt). Sie 
traten tatsächlich auf. 4. STANDFUSS und SCHWEITZER erhielten selbst 
in einer Kultur das gleiche Resultat. 5. Durch ein Referat werden 
wir auf eine Notiz aufmerksam gemacht!), m der ein Züchter unter 
dem Titel „Ein merkwürdiges Zuchtergebnis“ berichtet, daß er aus 
dispar Q x japonica S 460 Falter züchtete, die ausschließlich Männchen 
waren. Dabei waren jedenfalls die Weibchenmannchen als Männchen 
registriert. 

Die Tatsachen dürften also schon einwandfrei sein. Eine andere 
Frage ist es, mit welcher Regelmäßigkeit dies Resultat zu erwarten ist. 
Es steht ja jetzt bereits fest, daß der Ausfall sowohl vom verwendeten 
japonica- wie dispar-Material abhängt. Es können das Sippendifferenzen 
sein oder auch individuelle. Wir erhielten in diesem Jahr aus 6 Ge- 
schwisterkreuzungen identische Resultate. Wir halten es aber für sehr 
möglich, daß es auch Stämme geben kann, in denen die Individuen 
verschiedene Potenz haben. Die Entscheidung kann leicht gefällt 
werden; wir werden sie im Jahre 1915 voraussichtlich besitzen. 

Kehren wir nach dieser Abschweifung nun zur Inzuchtfrage zurück. 
Bis unser eigenes Material so weit ist, sind wir dabei auf den BRAKE- 
schen Inzuchtstamm angewiesen. Nun können wir allerdings nicht 
den direkten Beweis antreten, daß BRAKE nie eine unfreiwillige Bastar- 
dierung unterlaufen ist. Aber indirekt läßt er sich auf verschiedene 
Arten führen. Der wichtigste Weg ist der der morphologischen Analyse 
der beiden Rassen und ihrer Kreuzungsprodukte. Wir haben sie bereits 
zu einem großen Teil durchgeführt und können nun auf Grund unserer 
(später zu veröffentlichenden) Kenntnisse sagen, daß die BRAKE’sche 
Inzuchtkultur eine reine japonica-Zucht ist. Aber auch die im folgenden 
mitzuteilenden neuen Zuchtergebnisse beweisen dies. 

STANDFUSS hält es auf Grund seiner Erfahrungen nicht für wahr- 
scheinlich, daß Inzucht den Gynandromorphismus hervorrufe und 
meint, daß es nicht wahrscheinlich sei, daß dispar da eine spezifische 
Veranlagung habe. Nach all den anderen Resultaten der dispar- 
Kreuzungen sehen wir uns aber gezwungen, dispar da eben doch eine 
spezifische Veranlagung zuzuschreiben. Allerdings müssen wir eines 
zufügen: die Inzucht wurde als Ursache der Potenzverschiebung an- 
gesehen, weil keine andere Ursache ersichtlich war. Es könnte aber 


1) RICHTER, A. Intern. entomol. Zeitschr. Guben III. p. 220 1909/10. 
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auch sein, daß die Inzucht selbst nicht die Ursache war, sondern die 
Zucht unter den ungewohnten Bedingungen. Versuche zur Klärung 
auch dieser Frage sind eingeleitet. 


B) Neue Versuche. 

Die weiteren Versuche mit dem Inzuchtmaterial mußten vor allem 
erstreben, Beweise dafür zu erbringen, daß hier die Potenz der Ge- 
schlechtsfaktoren tatsächlich herabgesetzt war. Wenn man diese 
Objekte mit dispar- und japonica-Material paarte, dessen Verhalten 
aus anderen Kreuzungen schon bekannt war, so mußte Klarheit zu 
gewinnen sein, ob und wieweit der Faktor G und der Faktor A, eventuell 
auch F und “m in ihrer Potenz beeinflußt sind. 

Was zunächst die reinen Inzuchtkulturen betrifft, so blieb ihr Ver- 
halten 1912 und 1913 dasselbe wie früher. 1912 lieferte die 7. Inzucht 
22 8 :20 gynandrom. 9:9 9 9. Der Gynandromorphismus war der 
der ı. Stufe, also nur Farbkleid und Fühler betreffend. Auch 1913 
erschien wieder das gleiche Resultat. Es wurde sowohl ein normales 9 
von IgI2, wie ein gynandromorphes gepaart, und zwar beide mit dem 
gleichen G. Das Resultat waren die 8. Inzuchten: 

Ts, 1913 normales Inzucht- 9 x dsgl. d 
4 6 :3;:gynandr. 9 :2 © 
Die Kultur war äußerst empfindlich und gedieh sehr schlecht. 
Tos 1913 gynandrom. Inzucht- Q x dasselbe d 
39 © :62 gynandrom. Q :15 9. 

Die gynandromorphen © dieser Inzucht entsprechen völlig den in der 
früheren Arbeit abgebildeten. Der Ausfall der Zuchten spricht bereits 
dafür, daß in der Inzuchtkultur stets @ zu G abgeschwächt ist, A dagegen 
von starkem zu schwachem Zustand fluktuiert. Da das A des © stets 
vom Vater stammt, so muß der gleiche Vater mit gynandromorphen 
oder normalen 9 © das gleiche Resultat erzeugen. Das bestätigte 
sich auch in den weiteren Zuchten. 

Die Potenzhöhe von G und A war nun erstens zu prüfen durch 
Kreuzung von japonica-Inzucht 9 mit disparg‘. Wäre das G der japonica 
bereits tiefer gesunken als das dispar-G, so könnten aus dieser Kreuzung 
gynandromorphe 9 entstehen, wenn nicht, mußte sie nur normale 
Individuen liefern. Letzteres war der Fall: 

Tır 1913 normales Inzucht-© x dispar d 
55 0:60 9 
Tig 1913 gynandrom. Inzucht- 9 x dispar d 
410:389 
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Der identische Ausfall der beiden Zuchten macht es wieder wahr- 
scheinlich, daß bei normalen wie ingezüchteten japonica Q G gleich 
schwach ist und nur A schwankt. 

Sodann waren die Inzuchttiere zu paaren mit hochpotenten japonica- 
Stämmen. Es wurden die japonica benutzt, die mit dispar Q aus- 
schließlich Weibchenmännchen geliefert hatten. Das Resultat war: 

I. Tyg, 1914 Inzucht-Q normal x japonica 3 
47 3 :35 gynandromorphe © 
Der Gynandromorphismus steht größtenteils auf der 2. Stufe, also 
höher wie der Inzuchtgynandromorphsimus, tiefer wie der bei Kreuzung 
von dispar © x japonica © in den früheren Mitteilungen. Zwei Weibchen 
sind auf Taf. ı in der ersten Reihe abgebildet, außerdem die ganze 
Kultur wegen ihrer Wichtigkeit in Textfig. 12. Als Vergleichsobjekt 
für die gynandromorphen 9 benutze man das Q der Textfig. 5a. 
2. Te3, 1913 Inzucht-Q gynandromorph x das gleiche Cd. 
II OG : 19 gynandrom.Q:1 Q fast normal. 

Der Gynandromorphismus steht auf der gleichen Stufe wie in der 
vorigen Kultur. 

Diese beiden Zuchten beweisen auf das exakteste, daB 
die Inzucht-9 sich den normalen japonica d gegenüber 
genau so verhalten, als ob sie relativ hochpotente dispar © 
wären. Die Stufenleiter in der Potenz der Faktoren G lautet somit 
von unten nach oben: dispar Q aus der Weibchenmännchen liefernden 
Sippe — dispar Q aus der hochgradig gynandromorphe Q liefernden 
Sippe — Inzucht-japonica 9 — japonica 9. 

Die reziproke Kultur japonica 9 x Inzucht-G durfte natürlich nur 
normale Individuen liefern. Hier kam ein unverständliches Resultat: 
Tao 1913 japonica Q x Inzucht d 
30 3 : 46 9:1 schwach gynandr. 9:1 mitteldst. gynandr. 9 

Die beiden gynandromorphen Individuen bleiben unverständlich. 
Sollten sie vielleicht auf einem Zuchtfehler beruhen, derart, daß beim 
Reinigen aus Versehen zwei Raupen aus der Nachbarkultur Tyg un- 
bemerkt am Pinsel hängen blieben? Trotz aller Vorsicht kann das 
ja einmal bei mehr als 10 000 Raupen vorkommen. 

Durch diese neuen Zuchten ist wohl mit Sicherheit die Richtigkeit 
der früheren Annahme in bezug auf die Potenzschwächung von G in 
der Inzuchtkultur erwiesen. 

Der Faktor A aber erwies sich als schwankend. Auch seine Potenz 
läßt sich bestimmen. Es hatte sich gezeigt, daß normale wie gynandro- 
morphe Inzuchtweibchen mit japonica © mittelstark gynandromorphe 
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© Qerzeugten. Dieselben Q © erzeugten mit Inzucht-J'd', teils schwach 
gynandromorphe, teils normale 9 ©. Daraus folgt, daß die Faktoren A 
der Inzucht-d Go niedriger potenziert sein müssen als die der normalen 
japonicad S. Wie erklärt sich nun aber das konstante Auftreten nor- 
maler 9 Q in den Inzuchtkulturen? Da gibt es zwei Möglichkeiten. 
Die eine ist die in der ersten Studie abgeleitete Anschauung, daß die 
Potenz einer gewissen Fluktuation unterworfen ist und daher die 
Individuen von der Plusseite der Kurve noch jenseits des epistatischen 
Minimums stehen, mithin normal werden. Die andere Möglichkeit ist 
die, daß die Potenzschwächung von A nach Art einer Mutation ent- 
standen ist, so daß die GG häufig einen schwachen und einen starken 


Textfig. 12. Die gynandromorphen @ der Kultur Tıg 1912. (Die heller erscheinenden 
sind bei der Copula abgeflogen. Das Klischee ist sehr schlecht.) 


A-Faktor besäßen, also GGAA hießen. Dann müßten sie mit Inzucht- © 9 
zur Hälfte gynandromorphe und zur Hälfte normale 9 © erzeugen, 
nämlich GGAa (oder auch GGAa) und GGAa. Ein bisher noch nicht ge- 
nanntes Zuchtresultat spricht für die letztere Auffassung. Es ist die 
Kreuzung eines dispar 9 aus jener Weibchenmännchen ergebenden Sippe 
mit einem japonica-Inzucht ©: 

Tis 1913 dispar 9 x Inzucht-japonica 3 

102 9:27 Weibchenmännchen : 43 © 

Wenn das japonica © tatsächlich GGAA resp. (FG) (FG) (MA) (MA) hieß, so 
ist dies Resultat das erwartete. (Denn nach obigen Ausfiihrungen sind 
ein Teil der dd als völlig umgewandelte Weibchenmännchen auf- 
zufassen, so daß das richtige Verhältnis erreicht wird.) 
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April Mai Juni Juli 
Auffrischung 73 717 26 16 23 18 
Normal 73 7 27 18 26 £ 22 
Inzucht 73 2000 16 22 37 a= 28 
Ausschl. 1.Htg. 2.Htg. 3.Htg. 4 Htg. tg. Verpuppung Ausschi. d. 
a Raupen Falter 
Auffrischung 7 18 28 N i. NN aa 20 
Normal 715 ja NG 2B 27 29. 7 24 
Inzucht 75 79 1 7 16 25 11 1 
Ausschlüpfen 17. Hg. 2.Htg. J.Htg. 4.Htg. Verpuppun Aussthl. d. 
Gee BR : : ea aie 
Fig. 13. Tabelle der Zuchtdaten für Normal-, Inzucht- und Auffrischungskulturen. 


1912 


1913 
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Soweit die Tatsachen. Hoffentlich werden die Ergebnisse der 
nächsten Jahre die noch vorhandenen Unklarheiten weiter beseitigen. 


y) Anhang: Biologisches zur Inzucht. 
Anhangsweise seien ein paar Bemerkungen über die biologische Wir- 
g I 
kung der Inzucht beigefügt. Es ist ja bekanntlich viel über Nutzen und 


Textfig. 14. Erklärung im Text. 


Schaden der Inzucht gestritten worden. Die folgenden Daten beweisen, 
daß bei L. dispar die Inzucht in 8 und 9 Generationen sicher schädlich 
ist. Schon BRARE hatte mitgeteilt, daß seine Inzuchtkulturen schlecht 
gediehen, und wir können das vollauf bestätigen. Bemerkenswert er- 
scheint aber, daß die Inzuchtauffrischungen mit neuem Blut? ganz 
besonders gut gediehen. Am klarsten zeigt dies ein Vergleich der 
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Entwicklungszeiten der Inzuchtkulturen mit Normalkulturen und Auf- 
frischungen. Die Inzuchtkulturen bleiben dabei immer weiter zurück, 
während die Auffrischungskulturen an der Spitze stehen. In der Tabelle 
(Fig. 13) sind für je 3 solche Kulturen 1912 und 1913 die Daten 
für Ausschlüpfen der Raupen, die 5 Häutungen, Verpuppung und 
Ausschlüpfen des Falters leicht verständlich eingetragen. Das Gesagte 
wird daraus ohne weiteres klar. Natürlich waren alle Kulturen identisch 
gehalten. Als drastische Illustration diene vorstehende Photographie 
Fig. 14. Sie gibt Individuen aus den 3 Kulturen 1912, aufgenommen 
am 21. Mai, wieder. Die größten Tiere gehören der Inzuchtauffrischung 
an und stehen schon vor der 5. Häutung, die mittleren sind reine 
japonica und haben die 4. Häutung hinter sich, die kleinsten sind die 
Inzuchttiere, die noch vor der 4. Häutung stehen. Natürlich sind alle 
Individuen in ihrer Kultur mittelgroß, die Schwankungen innerhalb 
einer Kultur sind auf diesem Stadium ohnedies minimale. 


Tafelerklärung. 
Tafel 1. 
Farbenphotogramme direkt nach den Originalen gefertigt von A. BRUCKMANN, 
A.G. München. Oben zwei mittelstark gynandromorphe @ aus Tyg 1913. 
Unten rechts ein normales &, die übrigen Weibchenmannchen aus Ty4 und Tjg 1913. 


Tafel 2 und 3. 

Mikrophotogramme von Schnitten durch Geschlechtsdrüsen, nach den Präparaten 
aufgenommen vom Photochemiker C. Stern, München, und direkt, ohne jede Retusche, 
autotypisch reproduziert. 

Fig. ı normaler Hoden eines g. 


Fig. 2—10 Hoden resp. Zwitterdrüsen von Weibchenmannchen aus Kultur T,y 1913. 


g. 
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Studien an gynandromorphen Schmetterlings- 
bastarden aus der Kreuzung von Lymantria 
dispar L. mit japonica Morscu. 


Mit einer Übersicht über Ursachen und Interpretation der 
Gynandromorphie bei Arthropoden überhaupt. 


Von H. Poppelbaum, Frankfurt a. M. 
Mit Tafel 4 u. 5. 


(Eingegangen: 30. September 1913.) 
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I. Einleitung. 


Für die in den letzten Jahren so vielfach erörterten Probleme 
der Geschlechtsvererbung und Geschlechtsdifferenzierung besitzt die 
Erscheinung der Gynandromorphie eine große Bedeutung, denn das 
. Studium der Art und Weise, wie bei dieser Anomalie männliche und 
weibliche Merkmale an demselben Individuum gemischt auftreten, ist 
imstande, auf Zusammensetzung und Wirkungsweise des Geschlechts- 
faktorenkomplexes Licht zu werfen. 

Bei der Kreuzung unseres einheimischen Schwammspinners Zy- 
mantria dispar L. mit seiner größeren Varietät japonica MOTScH treten 
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Gynandromorphe mit solcher GesetzmaBigkeit auf, daB es GOLDSCHMIDT 
gelang, an diesem Objekt das erbliche Verhalten der Geschlechts- 
charaktere zu analysieren und daraus eine allgemeine Formel für die 
Geschlechtsvererbung überhaupt abzuleiten. Auch für eine morpho- 
logische Untersuchung der Gynandromorphen ist dieses Objekt wegen 
des stark ausgeprägten Geschlechtsdimorphismus besonders geeignet, 
und GOLDSCHMIDT hat auch bereits das Studium der wichtigsten 
Organe in Angriff genommen. 

Die Aufgabe der vorliegenden Untersuchung war es nun, diese 
Angaben zu ergänzen und das Verhalten einiger Organe in Betracht 
zu ziehen, die bisher noch nicht berücksichtigt worden waren, zum 
Beispiel Keimdrüsen und Geschlechtswege. Hierdurch wurde es er- 
möglicht, die Frage der Korrelation der Geschlechtscharaktere unter- 
einander ausführlicher zu erörtern, was sich um so mehr empfahl, als 
GOLDSCHMIDT’s Darstellung von anderer Seite kritisiert worden war 
(STECHE). Den Schluß bildet eine Zusammenstellung der bisher be- 
kannt gewordenen Ursachen der Gynandromorphie sowie eine Über- 
sicht über die Erklärungsversuche dieser Erscheinung. 

* = * 

Die Arbeit wurde im Zoologischen Institut der Universität München 
ausgeführt, dessen Direktor, Herrn Geheimrat v. HERTWIG, ich für 
sein liebenswürdiges Interesse meinen herzlichen Dank ausspreche. 
Besonderer Dank gebührt Herrn Professor GOLDSCHMIDT, sowohl für 
die Anteilnahme am Fortschreiten der Untersuchung wie für die stete 
Anregung, die er dabei gab, besonders aber auch für die Freigebigkeit, 
mit der er mir einen großen Teil seines früheren Untersuchungs- 
materials zu erneuter Prüfung zur Verfügung stellte. 


II. Material und Methoden. 


Das lebende Material entstammte Kulturen aus dem Nachlaß 
des Entomologen BRAKE, die mir Herr Professor GOLDSCHMIDT zur 
Aufzucht überließ. Da diese aber, nur schwach gynandromorphe 
Weibchen lieferten, bot das teils fixierte, teils getrocknete Material, 
das Herr Prof. GOLDSCHMIDT aus den eigenen Zuchten noch besaß, 
eine wichtige Erganzung!); es waren in Formol konservierte Abdomina 


1) Die Braxe’sche Sammlung war vom Zoologischen Institut der Universität 
München erworben worden. Auch hiervon wurden einige Exemplare zum Studium 
der Hartteile herangezogen. 
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stark gynandromorpher Weibchen und eine große Anzahl fertig prä- 
parierter Kopulationsapparate und Antennen. Glücklicherweise lieferte 
eine gekaufte Bastardkultur unbekannter Zusammensetzung auch noch 
eine Anzahl gynandromorpher Männchen, deren Gonaden auf ver- 
schiedenen Entwicklungsstufen studiert werden konnten. 

Die Flügel und Flügelschuppen wurden trocken untersucht, die 
Antennen nach Aufhellung in Nelkenöl, die Kopulationsapparate 
desgleichen, nach vorausgegangener Mazerierung in Kalilauge. Zur 
Fixierung der Gehirne, Keimdrüsen und Geschlechtswege dienten die 
Gemische von ZENKER, PERENYI, FLEMMING und CARNOY; zur Schnitt- 
färbung wurde neben Eisenhämatoxylin namentlich EHrLicH’s Häma- 
toxylin benutzt, als Plasmafarbe wurde meist Eosin angewandt; für 
die Färbung von Schnitten durch reife Ovarien mit ihren dotter- 
reichen Eiern erwies sich auch die Doppelfärbung Safranin-Lichtgrün 
als geeignet. 


III. Ergebnisse der Untersuchung. 


Bei Schmetterlingen ist die überwiegende Mehrzahl der be- 
schriebenen Gynandromorphen dem inneren Bau nach weiblichen 
Geschlechts; nur vom Schwammspinner sind auch gynandromorphe 
Männchen erhalten worden. Beide Sorten treten unter ganz verschie- 
denen Bedingungen auf. Bei der Kreuzung eines japorica-Männchens 
mit einem dispar-Weibchen entstehen neben normalen Männchen aus- 
schließlich gynandromorphe Weibchen; auch bei Bastardierung der 
Hybriden untereinander oder bei der Rückkreuzung mit den Stamm- 
arten erhält man nur gynandromorphe Weibchen in verschiedenem 
Prozentsatz, wie BRAKE und GoLDscHMIDT darlegten. Gynandro- 
morphe Männchen treten nur auf, wenn Bastardierung und Inzucht 
kombiniert werden; die Frage, in welcher Weise diese beiden Ein- 
flüsse zu gleichzeitiger Wirkung gebracht werden können, vermochte 
GOLDSCHMIDT I9I2 noch nicht zu beantworten; jetzt wurde auch 
dieser Punkt geklärt, wovon demnächst berichtet werden soll. In 
allen Fällen des Auftretens gynandromorpher Männchen bleiben die 
Weibchen stets normal. 

Außer in der Entstehungsweise unterscheiden sich weibliche und 
männliche Gynandromorphen auch morphologisch so bedeutend, daß 
von tatsächlichen Übergängen keine Rede sein kann. Wir werden 
im Laufe der folgenden Beschreibung erkennen, daß die Umstimmung 
nicht alle sekundären Geschlechtscharaktere zugleich erfaßt, daß sogar 


einige stets unverändert bleiben. Jedes gynandromorphe Tier verrät 
218 
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also bei genauerer Untersuchung unzweideutig seine Zugehörigkeit zu 
einem bestimmten Geschlecht. Es empfiehlt sich daher auch, bei 
der Betrachtung der einzelnen Charaktere männliche und weibliche 
Gynandromorphen getrennt zu besprechen. 


1. Die Flügei. 
a) Größe, Form, Farbe und Zeichnung. 


Die Verschiedenheit der Flügel in Größe, Form und Farbe in 
beiden Geschlechtern ist sehr auffallend, während die Zeichnung im 
wesentlichen dieselbe ist, so daß wir die Zahl und Ausprägung der 
Binden hier nicht berücksichtigen wollen, was sich schon der großen 
Variabilität wegen nicht empfiehlt. So hebt FEDERLEY große Unter- 
schiede nach verschiedenen Lokalitäten hervor, verzeichnet ferner 
einige Abweichungen (z. B. Verbreiterung des ,,Mittelschattens‘‘) als 
Folgen der in seinen Versuchen angewandten Temperatureinflüsse. 
Auch unter meinen Kulturen fand sich eine, in der alle Exemplare 
den bei FEDERLEY Tafel I Figg. 2 und 12 und bei Kosminsky (1909) 
Tafel 14 Figg. 6, 7 und 8 abgebildeten breiten Mittelschatten zeigten. 

Die Größe und Form der Flügel und ihre Verschiedenheit in beiden 
Geschlechtern ist bekannt. Zusammen mit den verschiedenen Über- 
gängen bei Gynandromorphen finden sie sich auf GOLDscuMIDT’s Tafel I 
abgebildet, so daß es nicht nötig ist, sie im einzelnen zu beschreiben. 
Anders ist es mit der Besprechung der Flügelfarbe; hierüber ist 
folgendes nachzutragen. Die Grundfarbe ist beim aspar-Weibchen 
stets reinweiß, beim Männchen von disfar kann sie grau bis braun 
sein; beide Geschlechter von jafonica unterscheiden sich von dispar 
durch ein Mehr an Pigment, wodurch die weiblichen Flügel gelblich- 
weiß, die männlichen tiefbraun werden. Daß die dunklere Färbung 
hier auf Verdunkelung jeder einzelnen Schuppe beruht, nicht etwa 
auf Mosaikbildung heller und dunkler Schuppen, zeigt sich unter dem 
Mikroskope deutlich. Desto auffälliger ist es, daß die gynandro- 
morphen Weibchen zwei Gruppen bilden: Die schwach Gynandro- 
morphen zeigen lediglich eine mehr oder weniger auffällige Zunahme 
des Pigments auf dem ganzen Flügel (vgl. GoLDscumiptT Tafel I Figur 5, 
6, 15); erst bei stark Gynandromorphen treten Mosaikbildungen in 
der Flügelfarbe auf. Der größte Teil der Flügelfläche hat männliche 
Färbung angenommen, nur einzelne Streifen und Flecken sind weiß 
(GoLDSCHMIDT Tafel I Figur 8, 11, 12). Es ist auffallend, daß die 
Verdunkelung bei den schwach Gynandromorphen den ganzen Flügel 
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betrifft, bei den stark Gynandromorphen nur einen Teil; wir stehen 
also vor der merkwürdigen Tatsache, daß bei stark männlicher Tendenz 
wieder rein weibliche Teile auftreten! Auch zwischen Form und Farbe 
der Flügel kann ein enger Zusammenhang nicht festgestellt werden: 
Sehr häufig sind die Flügel von weiblichem Schnitt und weiblicher 
Größe, trotzdem aber stark pigmentiert; ordnet man die Tiere einer 
Kultur nach Maßgabe der zunehmenden Verdunkelung der Flügel, so 
zeigt sich, daß an jeder Stelle der Reihe weibliche und männliche 
Gestalt der Flügel und alle Übergänge vorkommen können. Wir werden 
auf diese Tatsache unten noch eingehen. 

Bei den gynandromorphen Männchen war keine deutliche 
Veränderung der Flügelform und -größe in weiblicher Richtung zu 
finden. Was die Färbung anlangt, so findet sich nie eine allgemeine 
Aufhellung, sondern immer nur Mosaikbildung; es ist wohl angebracht, 
diesen Unterschied gegenüber den gynandromorphen Weibchen her- 
vorzuheben. Die einzelnen Phasen des allmählichen Überwiegens der 
weißen Flügelpartien über die dunklen sind auf GoLpscHMmıpT’s Tafel II 
abgebildet, zu der Erläuterungen überflüssig sind. Die Bänderung 
besteht bei diesem streckenweisen Ausfall des Grundpigments unver- 
ändert weiter. 


b) Flügelschuppen. 


Die Frage, ob in den Flügelschuppen des Schwammspinners 
sexuelle Unterschiede zutage treten, ist ganz verschieden beantwortet 
worden. FEDERLEY und Kosminsky bejahen ‚sie, FRINGS verneint sie 
ausdrücklich. 

Wenn wir von der Pigmentierung absehen, die im männlichen 
Geschlecht sehr stark ist, im weiblichen aber nahezu fehlt, so müssen 
wir allerdings feststellen, daß durchgreifende Unterschiede in Größe, 
Gestalt und Bezahnung der Schuppen nicht zu erkennen sind. Zwar ist 
die Bezahnung beim männlichen Geschlecht im allgemeinen schwächer 
ausgeprägt als beim Weibchen, auch ist sie bei japonica in beiden 
Geschlechtern undeutlicher als bei dzspar, allein diese Differenzen sind 
nicht so klar, daß man aus einzelnen abgelösten Schuppen ‘auf ihre 
Herkunft schließen könnte. Wie Textfigur Ia und b zeigt, finden sich 
vielmehr sowohl breite, kurze, mehrzähnige, wie auch schmale, lange, 
meist zweizähnige in beiden Geschlechtern. Ein deutlicher Unter- 
schied ergibt sich aber bei Berücksichtigung der Verteilung: über den 
Flügelrippen und am Flügelrande sind zwar bei Männchen und Weib- 
chen alle Schuppen stark verschmälert, faßt man aber bestimmte 
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Stellen der Flügelfläche, so etwa die Mitte der Oberseite des Vorder- 
flügels ins Auge, so findet man hier beim Männchen nur einheitlich 
breite Schuppen, während beim Weibchen die breiten Grundschuppen 
von schmalen, meist zweizähnigen Deckschuppen überragt werden. 
Im weiblichen Geschlecht sind also schmale und breite Schuppen auf 
der Flügelfläche überall gemischt, während die schmalen Schuppen 
beim Männchen auf die Flügelrippen und -ränder beschränkt sind. 
Dieser Unterschied tritt auch deutlich auf den Abbildungen von 
FEDERLEY und Kosminsky hervor. (FEDERLEY, Tafel 3, Fig. 2 und 9, 
und Kosminsky 1911, Tafel 6, Fig. ı und 2.) 


Q 
gol) 11001 
Dol ANY O afl. 


Textfigur 1. Schuppen von der Mittelzelle des Vorderflügels a bein Männchen, 
b beim Weibchen. 


& 
en 


Die Schuppen der gynandromorphen Weibchen sind in den 
meisten Fällen in der Form völlig weiblich geblieben, eine Ausnahme 
machen nur die stark gynandromorphen Mosaiktiere. Hier haben die 
Flügel die männliche Beschuppung angenommen, nur auf den kleineren 
weißen Flecken zeigen die Schuppen noch den typischen weiblichen 
Dimorphismus. Textfigur 2 gibt eine solche Stelle mit ihrer nächsten 
Umgebung wieder. Hier sieht man ein Feld von dimorphen, pigment- 
losen (weiblichen) Schuppen eingesprengt in die breiten, stumpfen, 
stark pigmentierten (männlichen) Schuppen. (Ein ähnliches Bild gibt 
TETENS auf seiner Tafelfigur 5 für Gonepteryx rhamni.) 

Von den gynandromorphen Männchen wurde schon oben betont, 
daß sie stets Mosaikbildungen auf den Flügeln besitzen. Vergrößern 
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wir eine solche weiße Stelle stärker, so ergibt sich genau dasselbe 
Bild wie in Textfigur 2. Also auch hier ist eine strenge Scheidung 
von männlichen und weiblichen Teilen durchgeführt, und Übergänge 
fehlen. 


2. Die Antennen. 


In den Antennen findet sich bei normalen Tieren trotz einiger 
Fluktuation ein sehr ausgesprochener Geschlechtsdimorphismus, indem 
die Fühler beim Männchen stark 
gekämmt, beim Weibchen faden- 
förmig erscheinen. Wir wollen 
aber hier nur wenige Merkmale 
ins Auge fassen, die charakte- 
ristisch genug sind, um für die 
Antennen der Gynandromorphen 
die Aufstellung einer Reihe zu 
ermöglichen. Gliederzahl, Schaft- 
dicke, Beschuppung, Pigmentie- 
rung, Zahl der Sinnesgruben (Sen- 
silla basiconica!) usw. sind zwar 
nicht vollständig gleich, doch 
sind die Unterschiede entweder 
zu gering oder auch nicht kon- 
une Im jolgenden bes Textfigur 2. WeiBer Mosaikfleck auf einem 
rücksichtigen wir nur folgende männlich beschuppten Flügel. 
Eigenschaften: Länge der Fiedern 
(auch das Verhältnis der proximalen zu den distalen), Länge der 
terminalen Sinnesborste (Sensillum chaeticum), Ausbildung des Sinnes- 
kegels (Senszllum styloconicum), endlich Zahl und Verteilung der Sinnes- 
haare (Sensilla trichoidea). 

Der männliche Fühler (Textfigur 3e) ist schwach pigmentiert 
und mit sehr langen Fiedern besetzt; die längsten finden sich etwa 
in der Mitte, während sie in der Nähe des Fühlerendes plötzlich sehr 
kurz werden. Sowohl die Innenseite des Schaftes wie auch sämtliche 
Fiedern sind so dicht mit Sinneshaaren besetzt, daß bei schwacher 
Vergrößerung der Eindruck eines Netzes entsteht. Die Spitze jedes 
Seitenästchens ist in einen schmalen, langen Sinneskegel ausgezogen, 
der an der Spitze ein ganz feines, kurzes Sinneshaar trägt. Etwas 


1) Nach O. ScHENK. 
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seitlich von diesem Kegel inseriert die Sinnesborste, die im proximalen 
Drittel der Antenne ihre größte Länge erreicht. Am distalen Ende 
jeder Fieder finden sich gegen zwanzig Sinnesgruben. Der Schaft ist 
am Hinterrand und an den Seitenrändern gleichmäßig hell beschuppt. 

Der weibliche Fühler (Textfigur 3a) unterscheidet sich von dem 
männlichen durch stärkere Pigmentierung; die Fiedern sind wesent- 
lich kürzer als im männlichen Geschlecht, etwa den achten Teil; die 
längsten finden sich erst in der Nähe des Fiihlerendes. Die Sinnes- 
haare sind verkümmert und überaus spärlich, etwa 1/y99 der männ- 
lichen Anzahl; der terminale Sinneskegel ist kurz und gedrungen, die 
Sinnesborste hat nur !/, der männlichen Lange; der Schaft ist etwas 
dichter und dunkler als beim Männchen beschuppt. 

Die gynandromorphen Weibchen zeigen alle Übergänge 
zwischen einem rein weiblichen und einem ausgesprochen männlichen 
Fühler. GOLDSCHMIDT (S. 14) sagt: ,, Was den äußeren Habitus anbetrifft, 
so ist der Eindruck immer ein männlicher, indem die Fühler nie faden- 
förmig, stets gefiedert erscheinen ..., daß also das Mittel stark nach 
der männlichen Seite verschoben ist“ und S. 30: „Die Fühler ... 
stärker als alle anderen Charaktere zur Männlichkeit tendieren“. Mir 
lag nun eine große Anzahl von Schwachgynandromorphen vor, die 
völlig weibliche Fühler hatten, und es ließ sich daran eine Reihe mit 
steigender männlicher Tendenz anschließen, in der keine denkbare 
Zwischenstufe fehlt. Eine Anzahl von Beispielen ist in Textfigur 2b—d 
dargestellt. Folgende Tabelle gibt dazu die Maßverhältnisse: 


Tabelle 1. 
10. | Sinnes- | 20, | Sinnes- | 30. |Sinnes-| 40. | Sinnes- pee 
Fieder| borste |Fieder| borste |Fieder| borste |Fieder| borste 

| | | | | borste 
Männchen IV 160 | 30 220 41 240 40 Too | ı5 41 
Männchen I 150 25 215 27 190 18 70 10 31 
Dit; 21 93 140 25 160 26 150 25 TOO) | 73 35 
DELETE 3 120 40 140 32 113 21 zo a 2 
D1:18a =, 80 35 100 | 32 | 90 26 60 15 | 35 
Di:10 3 70 29 | 120 | 25 | 110 32 (GQ \) uy a 
Br. 7:34 5 56 12 80 15 | 60 10 aan  anle>e 
Br. 7:25 < SZ Za Alea Al 7 as 7 34 6, a8 
Br.7:26 | © 350 et sal e35 es | 38 8 33 65 eats 
se Tw ase ia 108 | 34 7a 0332 IG 30 4 9 
Weibchen III 24 LON St II 310 || er 35 9 12 
Weibchen I 21 Cy) | 57 | 10 30 9 2 7, 10 


(Die Zahlen sind Einheiten des Meßokulars — ca. I4u.) 
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Textfigur 3. Totalansicht der Antenne, a eines normalen Weibchens, 


b—d dreier gynandromorpher Weibchen, e eines normalen Männchens. 
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Sowohl die Figuren wie die Tabelle zeigen deutlich, wie mit der 
Verlängerung der Fiedern eine Vermehrung der Sinneshaare und eine 
Verlängerung der Sinnesborsten Hand in Hand geht, daß also der 
Fühler in diesen Eigenschaften gleichmäßig umgestaltet wird. Eine 
Ausnahme bildet das Verhalten der Sinneskegel; sie sind merkwürdiger- 
weise, wie Textfigur 4 zeigt, selbst bei überwiegend männlich ge- 
stalteten Antennen oft ganz weiblich ausgebildet; dafür hat, wie auch 
GOLDSCHMIDT betont, die Sinnes- 
borste eine so bedeutende Länge, 
wie sie nicht einmal von allen Männ- 
chen erreicht wird. In anderen Fällen 
ist sie hingegen sogar kürzer als beim 
normalen Weibchen. 

Anhangsweise sei auf eine Be- 

Ber: ® sonderheit der Antennen eines Exem- 
plars hingewiesen; hier sind die proxi- 
malen Fiedern von auffallend ver- 
schiedener Länge. Ob hier ausnahms- 
weise Mosaikbildung eingetreten ist, 
läßt sich schwer entscheiden; doch 
ist es auffällig, daß beide Seiten voll- 
kommen symmetrisch sind, wie Text- 
figur 5 lehrt. Exemplare mit un- 
regelmäßig bezahnten Antennen sind 
mehrfach beschrieben worden, so von 
‚| STANDFUss 1886 und 1898 (vgl. unten). 

Bei gynandromorphen Männ- 

Textfigur 4. Terminale Partie eines chen wurde keine Veranderung an 


Antennenfiederchens; a bei einem Mann- den Antennen gefunden. Über Fälle 


chen; b und c bei gynandromorphen, aus der Literatur s. u. 
d bei einem normalen Weibchen. 


3. Die Keimdrüsen. 


Zum Studium der Keimdrüsenentwicklung war ursprünglich eine 
Untersuchung auch der Raupenstadien beabsichtigt. Doch waren die 
hierfür bestimmten Kulturen durch einen Fehler unbrauchbar ge- 
worden, weshalb nur über die Histologie der Gonaden weiblicher 
Imagines berichtet werden kann. Vielleicht hat diese Beschränkung 
nur geringe Bedeutung, denn auch die reife Keimdrüse zeigt ja in 
ihren den Endfäden am nächsten liegenden Teilen noch alle möglichen 
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Stadien der Entwicklung, wenn auch nur in ganz geringer Anzahl. 
Es ist nicht wahrscheinlich, daß diese Bilder von solchen aus jungen 
Keimdrüsen abweichen. Durch Zufall wurden aber Gonaden aus einer 
Kultur konserviert, die gynandromorphe Männchen lieferte, so daß 
von den männlichen Keimdrüsen auch einige jüngere Stadien studiert 
werden konnten. 

Auf die spezielle Histologie des Ovars braucht hier nicht ein- 
gegangen zu werden, um so weniger als eigentliche Abweichungen 
niemals gefunden wurden. Eine große Zahl von Exemplaren besaß 
vollkommen entwickelte Eiröhren, die 
in Größe und Zahl der darin enthal- 
tenen Eier den normalen Weibchen 
nicht nachstanden. In allen diesen 
Fällen muß eine unverminderte Frucht- 
barkeit angenommen werden, wenn 
auch der Mangel des Begattungsin- 
stinktes die Kopula einigemale un- 
möglich machte. Ganz anders nehmen 
sich die Ovarien stark veränderter 
Weibchen aus, besonders solcher, bei 
denen der Hinterleib die männliche 
Gestalt angenommen hatte. Hier sind 
die Eiröhren stets an der Entfaltung 
so stark gehindert, daß sich nur wenige 
Eier ganz fertig entwickeln können, 
während die übrigen unter dem Druck Bet Enssprechende Glieder 
des zu engen Abdomens sich gegen- der beiden unregelmäßig bezahnten 
seitig abplatten, zusammenschieben Antennen eines gynandromorphen 
el häufig er völliger Degeneration Weibchens. (Mosaikbildungen ?) 
gebracht werden. In solchen Eiern ist das Plasma stark eosinophil 
geworden und der Kern auffallend entstellt. Dagegen sind an manchen 
Stellen einige Eier ungestört zur Entwicklung gekommen, besonders da, 
wo eine Intersegmentalmembran des Abdomens sich vorgewölbt hattet). 
Beispiele gibt Textfigur 6. Die Untersuchung der jüngsten Eiröhren- 
abschnitte lehrt, daß gelegentlich auch hier Degenerationsbilder auf- 
treten können, doch sind im allgemeinen die Oogonien und Oocyten 


1) Diese Tatsache zeigt, daß die schmale Form des Abdomens die Degeneration 
der Eiröhren veranlaßt. Man könnte sonst ebenso gut annehmen, die kümmerliche 
Entwicklung der Gonade sei ihrerseits die Ursache der schmalen (männlichen) Gestalt 
des Abdomens. 
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gut entwickelt. Besonderes Augenmerk wurde darauf gerichtet, ob 
sich nicht irgendwo Andeutungen von Hodengewebe vorfanden, doch 
konnte nichts dergleichen wahrgenommen werden. Die Keimdrüsen 
gynandromorpher Weibchen sind also typisch eingeschlechtig, 
alle Abweichungen von normalen weiblichen Gonaden er- 
klären sich durch Entwicklungsstörungen unter dem Druck 
eines zu engen Abdomens. 

Ganz anders liegen die Verhältnisse bei den Gonaden gynandro- 
morpher Männchen. AÄußerlich machten zwar die Hoden einen 
durchaus normalen Eindruck und waren auf den späteren Stadien 
(nach der fünften Raupenhäutung) median in der bekannten Weise 


Textfigur 6. Eischläuche gynandromorpher Weibchen im Umriß. 


verschmolzen. Auch histologisch zeigten sie sich in vielen Fällen 
normal entwickelt, wie sich denn auch die zur Zucht verwandten 
gynandromorphen Männchen als fortpflanzungsfähig erwiesen haben; 
dennoch scheint gelegentlich eine interessante Erscheinung aufzutreten; 
im Hoden entwickelt sich neben großen Mengen reifer 
Spermien eine beträchtliche Anzahl unzweifelhaft weib- 
licher Geschlechtszellen. 

Textfigur 7 stellt einen Schnitt durch eine solche ,,Zwitterdriise“ 
dar. Von den 8 nach der Verschmelzung vorhandenen Hodenfächern 
sind 6 getroffen, und zwei von diesen (I und II) enthalten ein kompaktes 
Lager von Trophozyten, zwischen denen einzelne Oozyten sich durch 
hellere Färbung hervorheben (Ei). Interessanterweise finden sich die 
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Anlagen weiblicher Geschlechtszellen neben Stadien der Spermiogenese 
und Bündeln fertiger Spermien zusammen in dem gleichen Fache. 
Immerhin sind bei weitem nicht alle Geschlechtsprodukte normal ent- 
wickelt. Die Nährzellen, kenntlich an dem sehr großen, von feinsten 
Körnchen erfüllten Kern, sind den wenigen Oozyten an Größe noch 
ebenbürtig. Die Oozyten sind nur an der stärkeren Eosinophilie ihres 


Textfigur 7. Schnitt durch die Keimdrüse eines gynandromorphen Männchens. 


Plasmas und an dem kleinen, bläschenförmigen Kern mit einem 
Nukleolus zu erkennen. Die Follikelzellen (#2), die im Ovar schon 
auf diesem Stadium beginnen, zwischen die weiblichen Elemente ein- 
zudringen und je ein Ei mit fünf Nährzellen als „Eikammer‘‘ zu um- 
schließen, liegen hier unregelmäßig wuchernd an der Wand des 
Gonadenfachs, und eine Bildung von Eikammern scheint gar nicht 
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versucht zu werden. Während also die männlichen Elemente zur 
Reife gelangen, bleiben die weiblichen auf einem Stadium in der Ent- 
wicklung stehen, wie wir es beim normalen Weibchen zu Beginn der 
Puppenruhe antreffen. Sehr häufig findet sich eine Menge degenerierten 
Materials, an dem Kern und Plasma sich nicht mehr voneinander 
abheben (deg. Nz. in Fach //). Ob diese Degeneration hier vom 
Raummangel veranlaßt wird, kann bei dem kleinen Material, das zur 
Untersuchung vorlag, noch nicht entschieden werden. 


Die Zwitterdrüsen gynandromorpher Männchen haben einige Ähn- 
lichkeit mit dem bisher einzigen in der Literatur bekannt gewordenen 
Fall, der von Kopec (1911) bei Lymantria dispar beschrieben worden 
ist. Doch war dort die Gonade scharf in einen größeren männlichen 
und einen kleineren weiblichen Teil geschieden; in unseren Fällen 
handelt es sich dagegen um Zwitterdrüsen im eigentlichsten Sinn: 
männliche und weibliche Elemente werden nebeneinander, offenbar 
von denselben Urkeimzellen gebildet, ähnlich wie es häufig im Hoden 
von Astacus vorkommt. Beim Flußkrebs tritt jedoch die Zahl der 
Eier gegenüber der der Spermien bedeutend zurück, während bei den 
von uns beschriebenen Gonaden gelegentlich die Produktion weib- 
licher Elemente bei weitem überwiegt. 


4. Die Geschlechtswege. 


Daß bei allen Tieren, die äußerlich nur wenig verändert waren, 
normale Geschlechtswege vorgefunden wurden, ist nicht weiter merk- 
würdig, da hier auch ein im wesentlichen unveränderter Kopulations- 
apparat vorhanden ist (s. u.). Von Interesse ist es jedoch, daß auch 
bei stark nach dem männlichen Typus verschobenen Exemplaren, 
selbst bei hochgradig umgewandelten äußeren Genitalien, die Ge- 
schlechtswege den weiblichen Charakter unverändert beibehalten. 
Es gewährt einen befremdenden Anblick mit fast männlichen äußeren 
Genitalien Bursa copulatrix und Ductus seminalis, Receptaculum 
seminis, Vagina und Kittdrüsen vereinigt zu sehen. Wohl kommen 
gelegentlich Abweichungen vor, die aber auf Wachstumsstörungen 
zurückzuführen sein dürften. So kann das Receptaculum seminis 
stark zusammengedrückt und verkümmert oder am Ende gespalten 
und mit doppelter Anhangsdrüse versehen sein (Textfigur 8a und 2). 
Häufig findet man eine merkwürdige Mißbildung der Bursa copulatrix: 
Sie ist paarig geworden samt der Chitinplatte, auf der sie mündet, 
und ist häufig so stark chitinisiert, daß sie auch bei Mazerierung 
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der Hinterleibsspitze erhalten bleibt. (Siehe Figg. 6, 9, Tafel II.) Es 
liegt hierbei offenbar Hemmungsmißbildung vor, da die Bursa, wie 
aus den Untersuchungen von VERSON und Bisson hervorgeht, aus 
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Textfigur 8. a Receptaculum seminis eines gynandromorphen, b eines normalen 
Weibchens, c Kittdrüse eines gynandromorphen, d eines normalen Weibchens. 


paarigem Mutterboden entsteht. Endlich können die Kittdriisen auf 
einem Stadium der Entwicklung stehen geblieben sein, wie man es 
sonst nur am Anfang der Puppenruhe antrifft; so sind in Textfig. 8c 


die Sammelblasen gut entwickelt, die Driisen- 
schläuche aber erheblich kürzer als beim normalen 
Tier (Textfig. 82), oder aber leicht verästelt (Text- 
figur 8e). 

Durch solche Abnormitäten wird aber nichts 
am Wesen der Erscheinung geändert: Was für 
die Gonade des Weibchens festgestellt wurde, gilt 
auch von dessen Geschlechtswegen und ihren An- 
hangsdrüsen; auch sie bestehen im gynandromor- 


phen Tier unverändert fort, und ihre oft mangel- 
hafte Ausbildung ist auf mechanische Hindernisse Textfigur Se. 
zurückzuführen. Verästelte Kittdrüse 
: ” eines gynandromorphen 
Bei gynandromorphen Mannchen wurden wohl- Weibchens. 
ausgebildete männliche Ausführgänge gefunden. 


5. Die äußeren Genitalien. 
a) Gynandromorphe Weibchen. 


Die Kopulationsapparate weiblicher Tiere wurden bereits von 
GOLDSCHMIDT beschrieben und auf Umrißskizzen abgebildet. Die von 
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ihm angedeutete Reihe wurde von mir ergänzt und die wichtigsten 
Stufen auf Tafel 4 und 5 plastisch dargestellt. Jeder Kopulations- 
apparat ist dabei zweimal wiedergegeben, von links gesehen (Tafel 4 
nahezu im Profil) und in der Ansicht von unten (Tafel 5); letztere 
entspricht also der Orientierung der GOLDSCHMIDT’schen Skizzen. Die 
Deutung einzelner Teile mußte auf Grund der erneuten Untersuchung 
etwas verändert werden, wodurch aber das Ergebnis unberührt bleibt. 

In unseren Abbildungen ist stets das achte Abdominalsegment 
mit dem Ostium bursae weggelassen, da es immer normal ausgebildet 
ist und in der Zeichnung die wichtigeren Teile verdecken würde. 

Diejenigen Teile des weiblichen Begattungsapparates, die bei der 
Umwandlung in männliche Form Veränderungen erleiden, sind in 
Figur ı dargestellt. Sie bestehen aus dem verschmolzenen g. und 
10. Abdominalsegment, das nach vorn zwei Chitinstäbe (‚zweites Apo- 
physenpaar‘‘), nach hinten die beiden schaufelförmigen Laminae ab- 
dominales trägt. Die Umgebung der Vaginalöffnung ist stärker chi- 
tinisiert und erscheint am Mazerationspräparat als niedriger Kegel (K). 
Diese Stelle ist insofern wichtig, als hier bei zunehmender männlicher 
Tendenz Teile gebildet werden, die den männlichen Valven und viel- 
leicht auch dem Penis entsprechen (Tafel 5, Fig. 10). 

Die Bestandteile des männlichen Apparates sind: Der zum 
9. Segment gehörige Chitinring (R), der ventro-oral davon eingestülpte 
Saccus (Sa), der dorso-caudal ansetzende Uncus (Un), die beiden seit- 
lich eingelenkten Valven (Va) und der Penis (P) mit dem deutlich 
hervortretenden ventralen Ringwall der Penisscheide (Rw). 

Am Anfang der nun zu beschreibenden Reihe von Kopulations- 
apparaten gynandromorpher Weibchen stehen zahlreiche Fälle von 
völlig normaler Beschaffenheit. Alle diese Zxemplare waren natürlich 
fortpflanzungsfähig. 

Die erste Andeutung einer beginnenden männlichen Tendenz liegt 
in einer zunehmenden Verkürzung der Apophysen und einer Ver- 
kleinerung der beiden Laminae. Figur 2 (Nr. 127) zeigt, wie sich vom 
Ansatzpunkt der Apophysen ventralwärts ein deutlicher, wenn auch 
schmaler Chitinring (R) ausbildet, der dem weiblichen Tier fehlt und 
das nun selbständig gewordene 9. Segment darstellt. 

Figur 3 (Nr. 125) zeigt einen weiteren Schritt zur Männlichkeit. 
Abgesehen davon nämlich, daß die Apophysen noch kürzer, die Laminae 
noch kleiner geworden sind, beginnt bereits hier sich dorsal eine 
Chitinbrücke zwischen den Ansatzpunkten der Laminae auszubilden, 
die im männlichen Geschlecht zu der „siegelringartigen‘ Verbreiterung 
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des neunten Tergiten wird; hier ist also zum erstenmal ein richtiger 
Chitinring entwickelt. Die nun folgenden Umänderungen betreffen die 
Laminae, die den unpaaren Uncus zu liefern haben; außerdem fehlt noch 
der Saccus. Ob dieser bereits durch die in Figur 3 mit Sa? bezeichneten 
paarigen Vorsprünge des Chitinringes angedeutet ist, bleibt unsicher. 

Den in Figur 4 (Nr. 126) wiedergegebenen Apparat würde man 
auf den ersten Blick für einen männlichen halten. Die Apophysen 
sind nur stummelförmig, und die Laminae haben beide einen uncus- 
artigen Charakter angenommen, sind aber noch deutlich paarig. Auch 
hier sehen wir wieder die fraglichen Andeutungen eines Saccus. 

Figur 5 (Nr. 100) zeigt den in GOLDSCHMIDT’s Figur P skizzierten 
Apparat. An ihm ist zu erkennen, daß gelegentlich ein Merkmal in 
der Tendenz zur Männlichkeit dem anderen vorauseilen kann: während 
nämlich noch deutliche Apophysen vorhanden sind und die Laminae 
in der Gestalt ihren ursprünglichen Charakter viel besser bewahrt 
haben als in dem zuvor besprochenen Fall, ist die Verwachsung der 
Laminae zum unpaaren Uncus beträchtlich vorgeschritten. Auch ist 
hier zum erstenmal ein Saccus angedeutet. 

Bei dem nun folgenden Kopulationsapparat (Figur 6, Nr. 131) 
fällt zunächst die doppelt vorhandene Bursa copulatrix auf. Im übrigen 
überwiegt der männliche Eindruck bedeutend. Chitinring, Saccus und 
Uncus sind gut ausgeprägt, letzterer zeigt am distalen Ende zwei 
feine Höcker, wohl die letzte Andeutung der verlorengegangenen 
Paarigkeit. Hier zeigen sich auch zum erstenmal Bildungen, die 
vielleicht ein männliches Begattungsglied darstellen, oder vielmehr 
gleichsam den ersten ‚Versuch‘ zur Bildung eines solchen. Die 
Deutung solcher Ansätze ist natürlich gewagt: P könnte einem Penis + 
Ringwall, Va den Valven cntsprechen. 

Viel deutlichere Valven treten uns in Figur 7 (Nr. 132) entgegen, 
ihr stabförmiger Fortsatz könnte in dem kleinen warzenförmigen 
Höcker F angedeutet sein. 

Figur 8 (Nr. 150) wurde einer auffälligen Bildung wegen hier ein- 
gereiht. Der abnorm große Apparat, ohne echten Saccus, besitzt 
deutliche Valven und an Stelle des Penis zwei große gewölbte Chitin- 
platten, die sich median wie die Schalen einer Muschel berühren. 

Klarer scheint der Zusammenhang der beiden in Figur 9 (Nr. 133) 
mit P bezeichneten Fortsätze mit dem Penis, der infolge einer 
Hemmung hier paarig geworden zu sein scheint. Damit ist unsere 
Reihe zu Ende; vollkommener in männlicher Richtung entwickelte 
Genitalien konnten nicht gefunden werden. 


Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre, XI. 22 
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Die Tabelle II faßt die etwas langatmige Detailbeschreibung über- 
sichtlicher zusammen. Mit ihrer Hilfe können wir an der Hand der 
Abbildungen den Übergang eines weiblichen in einen männlichen Kopu- 
lationsapparat verfolgen: das allmähliche Verschwinden der Apophysen, 
die Entwicklung des Saccus und des Chitinrings, die Umbildung der 
paarigen Laminae abdominales in den unpaaren Uncus, endlich die 
(freilich unvollkommene) Entwicklung von Penis, Ringwall und Valven 
an Stelle des weiblichen Vaginalkegels. 


b) Gynandromorphe Männchen. 


Die meisten der untersuchten gynandromorphen Männchen besitzen 
einen normalen Kopulationsapparat. Doch wurde bei zwei Exemplaren, 
die GOLDSCHMIDT kurz erwähnt, eine Abweichung gefunden, die als 
erstes Zeichen eines beginnenden weiblichen Einschlags angesehen 
werden muß: der Uncus hat sich am distalen Ende gespalten und 
ist dadurch paarig geworden. Figur 11, Tafel 4 und 5 stellt diesen 
Zustand dar. Im übrigen sind hier alle Teile männlich ausgebildet. 

Es ist bezeichnend, daß auch beim Männchen die Umwandlung 
in ganz ähnlicher Weise beginnt wie beim Weibchen. Hier werden 
die paarigen Laminae allmählich zum unpaaren Uncus, dort beginnt 
der unpaare Uncus, sich in die paarigen Laminae umzuwandeln. 


6. Verschiedenes. 

Von den noch nicht behandelten Organen ist besonders das Ver- 
halten des Abdomens interessant. Da aber in GOLDSCHMIDT’s Arbeit 
hierüber ausführlich berichtet wurde, soll nur kurz folgendes zu- 
sammengefaßt werden. 

Die erste Veränderung zeigt sich in der Verdunkelung der Färbung 
des Hinterleibs, die mit der zunehmenden Pigmentierung der Flügel 
Hand in Hand geht; dabei nimmt die Afterwolle gelegentlich eine 
leuchtend rotgelbe Farbe an. Mit zunehmender Umwandlung wird 
dann das Abdomen schmäler und spitzer und erhält Andeutungen 
des männlichen Afterschopfes, der besonders deutlich auf GOLDSCHMIDT’S 
Figur Db links zu erkennen ist. Auch hier kann mit einem vor- 
wiegend weiblichen Eindruck des Abdomens die männliche Behaarung 
verbunden sein, was wir im Auge behalten müssen. 

Über alle übrigen Organe können wir uns kurz fassen, da es 
nicht unsere Aufgabe sein kann, alle Übergänge zu beschreiben. Es 
sei nur noch auf das Gehirn hingewiesen. Es wurde sorgfältig auf 
Schnitten untersucht, da namentlich in der Entwicklung der Riech- 
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zentren (Lobi olfactorii des Deutocerebrum) wesentliche sexuelle 
Differenzen bestehen. Als Material lagen aber nur schwachgynandro- 
morphe Weibchen vor, und es ist deshalb nicht verwunderlich, daB 
es nicht gelang, anatomisch eine Annäherung an die männliche Aus- 
bildung nachzuweisen. Trotzdem ist es als sicher anzunehmen, daß 
bei stark gynandromorphen Tieren auch das Gehirn Umwandlungen 
erfährt. Darauf weisen auch die Beobachtungen über veränderte 
Instinkte hin, von denen GOLDSCHMIDT berichtet. Auch mir sind 
Andeutungen sexueller Instinktveränderungen, namentlich aber Aus- 
fall des Begattungstriebes, bereits an schwach gynandromorphen 
Weibchen aufgefallen. Allerdings ist zu bedenken, daß bei Insekten 
das Gehirn bei der Ausübung der Kopula wohl keine allzu große Rolle 
spielt, was z. B. schon aus der alten Beobachtung Porret’s hervor- 
geht, daß das Männchen von Mantis ,,décapité mais non découragé“ 
die Begattung auszuführen vermag. 


IV. Übersicht im Hinblick auf die Frage der Korrelation. 


Überblicken wir den Bau aller untersuchten weiblichen Gynandro- 
morphen, so können wir nach dem Gesamteindruck die Tiere in eine 
Reihe mit zunehmender Neigung zu männlicher Ausbildung ordnen; 
wir haben davon auch schon bisher Gebrauch gemacht, wenn wir von 
Schwachgynandromorphen und von stärker Gynandromorphen sprachen. 
Nun gilt es zu entscheiden, ob hier wirklich ein gesetzmäßiges Fort- 
schreiten vom weiblichen zum männlichen Typus stattfindet. 

Ein solches gesetzmäßiges Fortschreiten zeigt sich in der 
Regelmäßigkeit, mit der einige Charaktere immer bereits 
verändert sind, wenn die Umgestaltung auf andere Merk- 
male übergreift. So z. B. existieren keine weiblichen Gynandro- 
morphen, bei denen die Flügel nicht verdunkelt wären; ferner wurde 
nie ein veränderter Kopulationsapparat festgestellt, ohne daß gleich- 
zeitig die Antennen Veränderungen erlitten hätten, ja, wir können sogar 
die Reihenfolge der bei zunehmender Gynandromorphie nacheinander 
in Mitleidenschaft gezogenen Charaktere mit einiger Sicherheit angeben: 

I. Pigmentierung, 

Flügel, 

Antennen, 
Kopulationsapparat, 
Abdomen, 

Gehirn bzw. Instinkte. 
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Schon die Möglichkeit, eine solche Reihe aufzustellen, beweist 
aber auch, daß von einer Korrelation der Merkmale im gewöhn- 
lichen Sinne keine Rede sein kann, denn in diesem Fall müßte 
die Umstimmung in allen Teilen gleichzeitig beginnen und gleich- 
mäßig fortschreiten. Daß dies aber keineswegs der Fall ist, lehrt 
namentlich das Verhalten derjenigen Organe, an denen niemals Ver- 
änderungen gefunden wurden: Keimdrüsen und Geschlechtswege. Wenn 
man auch die Gonaden als eine gesonderte Einheit dem übrigen „Soma“ 
gegenüberstellen und so ihr besonderes Verhalten deuten will, so muß 
man die Geschlechtswege doch zu den somatischen Organen rechnen. 
Da sie aber immer normal entwickelt sind, so muß man annehmen, 
daß für sie der Augenblick der beginnenden Umstimmung noch nicht 
gekommen ist, wenn auch schon alle übrigen somatischen Organe um- 
gestimmt sind. 

Bei den gynandromorphen Männchen liegen die Verhältnisse ganz 
ähnlich; auch hier tritt die Umstimmung in verschiedenen Organ- 
systemen sukzessive zutage. Zuerst zeigen sich Mosaikbildungen an 
den Flügeln, erst bei fortgeschrittener weiblicher Tendenz treten An- 
deutungen einer Umstimmung an den äußeren Genitalien (gespaltener 
Uncus) auf. Daß die Umwandlungen aber noch weiter gehen können, 
mögen zwei Fälle aus der Literatur dartun (zitiert nach SCHULTZ 1899): 

WiıskoTT (1897) schreibt von einem gynandromorphen Männchen: 
„Während der linke Fühler typisch männlich ist, ist der rechte Fühler 
nach der nach der Stirn zu liegenden Seite in etwa zwei Drittel seiner 
Länge von der Wurzel ab mit rein weiblichen, kurzen Kammzähnen 
versehen, die dunkler sind als die männlich gefärbten... Außer- 
dem erreichen auch diese längeren Zähne keineswegs die männliche 
Länge, sind dunkler gewimpert als diese und auch weniger zahlreich; 
endlich aber ist die Farbe des Fühlerschaftes schwarz.‘‘ 

C. Frincs beschreibt ein anderes Exemplar, an dem die Ver- 
änderung bereits auf das Abdomen übergegriffen hatte. ,,Der Hinter- 
leib ist nämlich dicker als beim normalen Männchen, er hat männliche 
Färbung, doch sind zahlreiche große Flocken heller, weiblicher ,,Lege- 
wolle‘ in die Behaarung eingestreut. Das fünfte und sechste Segment 
ist an beiden Seiten rein weiblich gefärbt, ebenso die rechte Thorax- 
seite zum größten Teile weißlich.‘ 

Was die Keimdrüsen gynandromorpher Männchen betrifft, so 
können sie männliche und weibliche Geschlechtsprodukte liefern. Dies 
ist nun ein recht auffälliger Unterschied gegenüber den weiblichen 
Gynandromorphen, und es liegt nahe, damit die Befunde Porr’s in 
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Zusammenhang zu bringen, der im Hoden der von Rhizocephalen 
befallenen Krabben häufig Eier, aber im Ovar niemals Spermien 
feststellte. 

Zur Erläuterung der sukzessiven Umgestaltung der Organe mögen 
die folgenden Tabellen III und IV (S. 339) dienen. 

Diese beiden Tabellen zeigen deutlich, daß mit zunehmendem 
Überwiegen des heterogenen Geschlechts im Gesamteindruck die 
einzelnen Eigenschaften zu verschiedenen Zeiten in Mitleidenschaft 
gezogen werden. Es ist nicht zu bestreiten, daß sich hierin ein 
Zusammenhang zwischen den einzelnen (sekundären) Geschlechts- 
charakteren kundgibt, den man wohl auch als Korrelation bezeichnen 
kann. Nur tritt die Umstimmung nicht in allen Organen sogleich 
zutage. Wir können uns dies so vorstellen, daß die verschiedenen 
Charaktere auch eine verschiedene Empfindlichkeit gegenüber dem- 
selben Reiz besitzen: der Reiz besteht in dem Überwiegen der hete- 
rologen Sexualität. Tritt dieser Anstoß zu gynandromorpher Aus- 
bildung nur schwach auf, so verändern sich nur wenige Teile (Flügel 
und Antennen beim Weibchen), die übrigen Teile beginnen die Um- 
wandlung erst dann, wenn für sie, wie wir sagen können, die Reiz- 
schwelle überschritten ist. 

Daß auch diese relative Korrelation nicht ganz ungestört bleiben 
kann, zeigt die genauere Betrachtung des Ausbildungsgrades der von 
der Veränderung ergriffenen Organe, wie wir sie für die einzelnen 
Eigenschaften des Flügels oben (S. 320) angeführt haben. Hier zeigte 
sich ja, daß Form, Farbe und Größe gelegentlich in ganz verschiedenem 
Grade verändert sind. Der Vergleich der Antennenausbildung mit dem 
Grad der Veränderung der Flügel lehrte uns auch hier weitgehende 
Unregelmäßigkeiten kennen. Daraus geht die Notwendigkeit hervor, 
noch andere beeinflussende Kräfte in der Entwicklung anzunehmen, 
die neben den erblichen Anlagen am Werke sind. Vielleicht handelt 
es sich um entwicklungsmechanische Hemmungen und Förderungen; 
dann wären die Eigenschaften des fertigen Tieres das Resultat 
des vereinigten Wirkens der erblichen Konstitution und der 
entwicklungsmechanischen Bedingungen ihrer Realisierung. 

In der Literatur ist meist wenig auf die Frage der Korrelation 
geachtet worden. Doch seien einige Bemerkungen angeführt, die für 
uns Interesse besitzen. 

von SIEBOLD schreibt von den Zwitterbienen des EuGstEr’schen 
Stockes: „Bei denjenigen Zwitterbienen, deren Hinterleib in seiner 
ganzen Form die Drohnenbildung verriet, war das Begattungsorgan 
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Tabelle III. 
Gynandromorphe Weibchen. 
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Tabelle IV. 
Gynandromorphe Männchen. 
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1) Die im vorliegenden Hefte vorausgehende Arbeit gibt über die Frage, was 
aus extrem umgestimmten Ovarien wird, Aufschlüsse. 


340 Poppelbaum. 


mit seinem höchst komplizierten Baue ganz in derselben Organisation 
vorhanden, wie bei reinen Drohnen ... Mit diesen vollkommen 
männlichen Geschlechtswerkzeugen sah ich sehr oft einen Giftapparat 
verbunden, dessen Stachel sich in einem mehr oder weniger ver- 
krüppelten Zustande befand ... Einige Male wurde ich dadurch 
überrascht, daß bei ganz normaler Entwicklung der männlichen Ge- 
schlechtswerkzeuge statt des einen Hodens ein Eierstock mit leeren 
Eierstocksröhren vorhanden war... Vor allem muß ich hervorheben, 
daß die Zwitterbildung der Geschlechtswerkzeuge bei diesen Bienen 
im Vergleich zu der Zwitterbildung der äußeren Körperform fast nie 
im Einklange stand.“ 

Wichtiger sind noch zwei Bemerkungen von STANDFUSS (1898 
S. 55): „In, wie es scheint, überwiegend sichtlicher Korrelation zu den 
Fühlern bewegt sich die Entwicklung der äußeren männlichen Haft- 
organe des Geschlechtsapparates ... Schließlich gelangt an Individuen 
von durchaus vorwiegend weiblichem Gepräge bisweilen ein Penis oder 
doch eine penisartige Bildung zur Herausgestaltung.‘ 

Die auffälligste Übereinstimmung mit unseren Ergebnissen zeigen 
aber ROEPKE’s Untersuchungen an STAanDrFuss’schen Lepidopteren- 
bastarden!). Von den weiblichen Tieren heißt es: ,,Am konstantesten, 
sowohl dem Vorkommen, als ihrem Baue nach, ist noch die Bursa 
copulatrix; ... sie mündet in allen Fällen mit einem deutlich wahr- 
nehmbaren, meist stärker als normal chitinisierten Ostium nach außen, 
Ein Ductus seminalis war mit einer einzigen Ausnahme ebenfalls über- 
all vorhanden .... Auch die Mündung des Rec. sem. kann als normal 
gelten; das letztere ist überhaupt im allgemeinen normal gestaltet.“ 
In einem Falle aber trug es zwei Anhangsdrüsen (vgl. unsere Figur!). 
Bei den äußeren Geschlechtsteilen können wir ,,erstlich das Auftreten 
eines Penisdeckel-artigen Gebildes bei allen Weibchen konstatieren‘“. 
Ganz besonders interessant war ein Exemplar: „Bei diesem Aybridus © 
begegnen wir nun der Eigentümlichkeit, daß ein bis auf den Penis, 
der nicht vorhanden ist, kompletter männlicher äußerer Genitalapparat 
auftritt mit typisch entwickeltem Penisdeckel und einem Valven- 
paare... Ein Penis und Penishülse hingegen fehlen, wohl aber ist 
am Grund des Greifapparates ein kleines, rhombisches, kräftiges 
Chitinplättchen entwickelt, das normalerweise jene Stelle bezeichnet, 


1) Es handelt sich um die Bastarde: Smerinthus populi Q >< ocellata 3 (.,Smer. 
hybr. hybridus“‘) und Sm. populi var. Austauti Q >< ocellata $ (,,Sm. hybr. operosa**). 
Bemerkenswert ist die große Sterblichkeit unter den Tieren, die auch bei unserem 
Objekt zutage trat. 
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wo die Penishülse in den Bereich des äußeren Genitalapparates ein- 
tritt. Der ganze Apparat wird nach vorn und ventralwärts begrenzt 
durch eine äußerst starke Chitinspange, in der das weite Ostium bursae 
liegt.“ Die Ähnlichkeit dieser.Befunde mit den unsrigen ist gewiß 
bemerkenswert; allerdings darf nicht außer acht gelassen werden, daß 
gerade bei dem zuletzt beschriebenen Tier normale weibliche Fühler 
vorhanden waren. Die äußeren Genitalien sind aber ganz unseren 
Fällen entsprechend verändert, während die Geschlechtswege keine 
andersgeschlechtige Tendenz erkennen lassen, vielmehr nur gelegentlich 
Mißbildungen aufweisen, wie wir sie ganz ähnlich auch bei Zymantria 
gefunden haben. ; 

Es handelt sich also wohl immer um korrelative Umstimmung 
aller sekundären Geschlechtsmerkmale; nur wird die Korrelation durch 
die verschiedene Reizempfindlichkeit einzelner Teile sowie durch ander- 
weitige, vielleicht entwicklungsmechanische Störungen undeutlich. Wir 
können daher STECHE nicht zustimmen, wenn er aus den Ausführungen 
GOLDSCHMIDT’s zu ersehen glaubt, daß ,,die Faktoren für alle einzelnen 
Stellen (ev. die einzelnen Schuppen) unabhängig voneinander in 
ihrer Potenz bei der Vererbung variieren‘‘ können und halten des- 
halb auch dessen weittragende Schlüsse auf der. Mendelismus über- 
haupt nicht für gerechtfertigt. 


V. Ursachen der Gynandromorphie. 


In diesem Abschnitt soll versucht werden, alle Bedingungen, unter 
denen gynandromorphe Arthropoden mit einer gewissen Regelmäßigkeit 
erhalten worden sind, zusammenzustellen, und zwar sollen dabei auch 
die sogenannten ‚Naturexperimente‘‘ Berücksichtigung finden. Als 
gynandromorph bezeichnen wir dabei alle Individuen, an denen irgend- 
welche somatische Geschlechtscharaktere des anderen Geschlechts neben 
den eigenen aufgetreten sind, ohne dabei zwischen eingeschlechtigen 
Gynandromorphen (Pseudohermaphroditen) und Zwittern im Prinzip 
zu unterscheiden, da wir ja oben erkannt haben, daß beide nicht dem 
Wesen nach verschieden sein können. Leider sind wir über die Her- 
kunft der Mehrzahl aller beschriebenen Gynandromorphen, namentlich 
bei Schmetterlingen, nicht unterrichtet und müssen daher alle diese 
Fälle hier beiseite lassen. 

An erster Stelle ist als Ursache der Gynandromorphie die 
Bastardierung zu nennen, und zwar kommen sowohl Artbastarde 
als auch Varietätenbastarde in Frage. Der älteste bekannte Fall ist 
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der des schon genannten Eusster’schen Bienenstocks, dessen ,,Zwitter- 
bienen“ voN SIEBOLD beschreibt. Über die Herkunft sagt er: ,,Die 
fünf Jahre alte Königin dieses Stockes war eine reine Italienerin und 
hatte nichts Auffallendes an sich. Sie mußte sich mit einer deutschen 
Drohne begattet haben, da sich außer reinen italienischen Arbeitern 
auch noch viele Bastardarbeiter von verschiedenen Abstufungen in 
demselben Stock befanden, während die Drohnen ihre reine italienische 
Abkunft verrieten.“ Die Gynandromorphen dieses Stockes zeigten 
außerordentlich charakteristische Mosaikbildungen, wobei die Gonaden 
verschiedenen Geschlechts sein konnten. Durch Bastardierung erzeugte 
Gynandromorphe sind namentlich bei Schmetterlingen bekannt ge- 
worden. STANDFUsS hat (1898) die selbst beobachteten Fälle zu- 
sammengestellt. Die von ihm nur ganz kurz beschriebenen Tiere 
(Weibchen aus Kreuzungen von Saturnia-Arten) zeigen mit den 
unsrigen mannigfache Ähnlichkeiten: Intermediär gefärbte Flügel, 
intermediäre Fühler (manchmal allerdings asymmetrisch), atrophierte, 
aber nicht zwittrige Ovarien, unveränderte Geschlechtswege, männ- 
liche Bildungen an den äußeren Genitalien. Die gynandromorphe 
Beschaffenheit gelangte namentlich im Bau der Fühler „sehr sichtbar 
zum Ausdruck“, so daß viele Exemplare „Fühler von annähernd 
männlichem Gepräge hatten‘. Varietätenbastarde waren die beiden 
halbseitig-zwittrigen Seidenraupen ToyAMmA’s; sie entstammten der 
Kreuzung eines europäischen ,,Zebra‘‘-Weibchens mit einem einfarbigen 
japanischen Männchen. Casparı erhielt bei der Bastardierung von 
Saturnia-Arten Gynandromorphe, und zwar sowohl „gemischte‘‘ wie 
„Halbseitenzwitter“. Es ließe sich wohl noch manche andere Angabe 
hier anführen, etwa die von STaANDFUss (1886) erhaltenen ,,Zwitter“ 
von Aglia tau, die gleichzeitig Merkmale der aberratio lugens an sich 
trugen, also doch wohl Hybriden waren. Doch mögen die Beispiele 
genügen. Hervorzuheben ist noch, daß sowohl Mosaikbildungen wie 
auch symmetrische Gynandromorphe in den gleichen Kulturen erhalten 
worden sind. 

Bereits 1897 sprach WIsKoTT die Vermutung aus, daß „Inzucht 
leichter und in höherem Prozentsatz zwittrige Individuen hervorbringe 
als durch frisches Blut erzeugte Lepidopteren‘‘, allerdings ohne Belege 
dafür anzuführen. Erst BRAKE bewies dies an dem Fall der Lymantria 
japonica. Hier erzeugt Inzucht in steigender Zahl gynandromorphe 
Weibchen. Daß dabei auch das Maß der Gynandromorphie zunimmt, 
geht aus BRAKE’s Aufzeichnungen deutlich hervor: in der 4. Inzucht 
(1909) erhielt er „einige Stücke in verdunkelter schwarzgrauer Farbe“, 
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während in der 5. Inzucht (1910) ‚eine große Zahl sehr wahrscheinlich 
gynandromorpher Falter erschienen sind von tiefbrauner, der männ- 
lichen ähnlichen Färbung. Unter diesen Faltern befindet sich ein 
zweifellos gynandromorphes Weibchen, welches länger doppelreihig 
bewimperte, denen der Männchen ähnliche Fühler hat, wenn sonst 
auch, wie bei allen anderen, Größe, Flügelschnitt, Zeichnung, der 
ganze Körper rein weiblich ist, ohne eine Spur von Hinneigung zum 
männlichen Typus, mit Ausnahme der Grundfarbe dieser Stücke, die 
der männlichen oft in recht bedeutendem Grade genähert ist‘. Uber 
die 6. Inzucht BRAKE’s (IgIı) berichtet FRINGS: „es traten dabei 
zweifellose und in ihren Charakteren weitgehende Gynandromorpha 
auf“. Leider ist dies der einzige Fall, in dem eine solche Wirkung 
der Inzucht beschrieben wurde, es ist jedoch naheliegend, hier die 
Beobachtungen von PANTEL und DE SINETY an Phasmiden zum Ver- 
gleich heranzuziehen. Diese beiden Forscher erhielten in partheno- 
genetisch sich vermehrenden Kulturen von Dixippus Gynandromorphe, 
und zwar Mosaikbildungen mit den Keimdrüsen beider Geschlechter, 
soviel aus ihren kurzen Andeutungen hervorgeht. Was zum Vergleich 
mit der Inzuchtwirkung bei Zymantria herausfordert, ist die Tatsache, 
daß Dixippus sich im Naturzustande mittels Männchen und Weibchen 
fortpflanzt (espece polyarrhenique), und nur in der Gefangenschaft zur 
Parthenogenese übergeht. PANTEL und DE SInETY züchteten diese 
Stabheuschrecke durch viele Generationen, und nach zehn Jahren 
(1898—I908) traten die ersten Gynandromorphen auf, offenbar infolge 
der lang andauernden Parthenogenese, die hier sicherlich mit einer 
fortgesetzten Inzucht verglichen werden kann. Selbstverständlich 
dürfen wir nicht erwarten, daß bei Formen mit normaler Partheno- 
genese, etwa bei Cladoceren, ähnliche Erscheinungen auftreten, und 
doch ist es nicht unwahrscheinlich, daß bei zwangsweiser Beibehaltung 
dieser Fortpflanzungsart (WOLTERECK) schließlich doch Veränderungen 
sich zeigen könnten, wenn auch bisher nichts dergleichen beschrieben 
worden ist. 

Auch im Temperaturexperiment, wozu ja stets mit Vorliebe 
Schmetterlinge verwandt worden sind, hat man Gynandromorphe 
erhalten. STANDFUSS (1898) berichtet von Wärmeexperimenten an 
weiblichen Puppen des Zitronenfalters und einer Saturnia-Art: ,,Inter- 
essanterweise traten in beiden Fällen schon an den betroffenen weib- 
lichen Individuen Umgestaltungen im Sinne einer Annäherung an 
gewisse sekundäre männliche Geschlechtscharaktere oder sogar Gleich- 
heit mit letzteren auf. Bei Rhodoc. rhamni betraf die Umgestaltung 
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den Färbungscharakter des gesamten Tieres, bei Sat. caecigena den 
äußeren Bau des weiblichen Fühlers.“ In großer Anzahl hat Kosminsky 
(1909) gynandromorphe Weibchen von Zymantria dispar erhalten, in- 
dem er Puppen 40, 35, 30 und 20 Tage der Kältewirkung aussetzte. 
Auch hier trat neben der unveränderten Flügelfärbung an den Antennen 
die Umstimmung zutage: ,,Besonders interessant sind die Veränderungen 
der Fühler bei den Weibchen. Die Fiedern sind viel länger als unter 
normalen Umständen, dabei befinden sich die allerlängsten nicht am 
Ende des Fühlers wie bei normalen Stücken, sondern in der Mitte. 
Die Fühler sind bei allen Weibchen verändert, die dem LI., 2. 
und 3. Versuche angehören.“ ı1gıı erhielt Kosminsky ein ähnliches 
Resultat, diesmal auch unter Wärmeeinfluß. 

Charakteristisch ist das Erscheinen von Gynandromorphen bei 
manchen Arthropoden, die durch Parasiten in ihrem Stoffwechsel 
hochgradig gestört sind. GIARD hat diese Erscheinung ,,castration 
parasitaire‘“ genannt, doch darf man nicht außer acht lassen, daß es 
für das Auftreten der heterologen Geschlechtsmerkmale in diesen Fällen 
ganz gleichgültig ist, ob die Keimdrüsen, die ja nicht unmittelbar von 
den Parasiten angegriffen werden, wirklich zerstört sind oder nicht. 
PEREZ studierte Bienen der Gattung Andrena, die von Stylopslarven 
befallen worden waren und fand in beiden Geschlechtern ‚un curieux 
échange de caracteres entre Pun et l’autre sexe“, z. B. der Gesichts- 
farbe, der Behaarung des Abdomens usw. In den Gonaden konstatierte 
er „une atrophie plus ou moins accentuée chez le male comme chez 
la femelle“. Etwas anders beschreibt Potts die von Peltogaster be- 
fallenen Zupagurus-Arten. Hier vermag nur das Männchen die Ab- 
zeichen (Scheren und Abdominalfüße) des Weibchens zu erwerben, 
während das Weibchen höchstens auf ein Jugendstadium zurückkehrt. 
Wichtig ist wohl Ports’ Angabe, daß die Bildung von Eiern im Hoden 
„may occur while sperm production, though in diminished activity, 
is still proceeding in other parts of the testes‘‘; der Hoden braucht 
also nicht zu degenerieren, um Eier bilden zu können. Es kann hier 
nicht von einer völligen Umstimmung des Geschlechts im Körper die 
Rede sein. Auch bei /rackus, die durch Sacculina infiziert wurde, 
kann nach SMITH eine Zwitterdrüse beim Männchen gebildet werden: 
„In those (infected males) from which the sacculina was removed, 
and which regenerated their testes, the externally modified and 
slightly modified males showed a completely male gonad; the per- 
fectly modified on the other hand, possess gonads whith mature 
products of both kinds.“ Ausdrücklich erwähnt Ports Fälle, in 
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denen die Umgestaltung der Körperanhänge vor den entsprechenden 
Umwandlungen in der Gonade auftrat. 
Damit sind unseres Wissens die Bedingungen erschöpft, unter 
denen gynandromorphe Arthropoden erhalten wurden?): 
1. Bastardierung von Arten und Varietäten (v. SIEBOLD, STAND- 
FUSS, CASPARI, TOYAMA u. a.). 
2. Inzucht und Parthenogenese (BRAKE, GOLDSCHMIDT, PANTEL 
und DE SINETY). 
3. Temperatureinwirkung (STANDFUSS, KosMINSKY). 
4. Parasitische Kastration (GIARD, PEREZ, SMITH, POTTS u. a.). 
Wir werden im folgenden versuchen, diese Gynandromorphen zu 
klassifizieren. 


Wir haben gesehen, daß die verschiedensten Ursachen Gynandro- 
morphie hervorrufen können und müssen uns fragen, ob wir uns 
eine Vorstellung von der Art und Weise, wie solche Ursachen ein- 
greifen, machen können. Bei der Bastardierung und bei der Inzucht 
geschieht die Entscheidung des definitiven Zustandes wohl bereits 
bei der Befruchtung, und man hat sich durch mannigfache theo- 
retische Überlegungen von diesen Vorgängen ein Bild zu machen ver- 
sucht, wie wir im folgenden Kapitel besprechen wollen. Viel weniger 
gut vorstellbar sind aber die Fälle, in denen die Umstimmung der 
Geschlechtscharaktere erst im Laufe der Entwicklung durch äußere 
Einwirkungen erfolgt, so bei der parasitischen Kastration und den 
Temperaturversuchen von STANDFUSS und KosMINsky; hierbei dürften 
Stoffwechselstörungen eine Rolle spielen, doch haben wir davon 
keine exakte Vorstellung. Bemerkenswert ist sicher die auch hier 
zutage tretende Erscheinung, daß die sichtbaren Eigenschaften des 
fertigen Tieres mit der Befruchtung, d. h. mit der Vereinigung der 
elterlichen Erbmassen, nicht ein für allemal festgelegt sind, sondern 
daß auch später noch eine Beeinflussung möglich ist. Das Auftreten 
der Gynandromorphie auf äußere Reize hin tritt also hier in inter- 
essante Beziehungen zum Problem der epigamen Geschlechts- 
bestimmung. 


1) Die Angabe WENKE’s (S. 125), OUDEMANS hätte bei seinen Kastrationsversuchen 
Gynandromorphe erhalten, ist natürlich irrig und beruht auf einem Mißverständnis 
(vgl. OupEMANs S. 73). 
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VI. Die Typen von Gynandromorphen und ihre 
Interpretation. 


Ein allgemeiner Überblick über die im vorigen Abschnitt kurz 
zusammengestellten Fälle, zu denen noch die fast unübersehbare An- 
zahl der ‚akzidentellen“ Gynandromorphen kommt, läßt uns zwei 
Typen unterscheiden, die sich anscheinend scharf voneinander trennen 
lassen: asymmetrische und symmetrische Gynandromorphen. 

Der Körper der ‚asymmetrischen‘ Gynandromorphen oder Mosaik- 
gynandromorphen (im engeren Sinne) besitzt, wie der Name andeutet, 
regelmäßig oder unregelmäßig verteilte, kleinere oder größere Regionen, 
deren jede die Abzeichen nur eines Geschlechts völlig rein ausgebildet 
zeigt, so daß der Eindruck entsteht, als sei das Tier aus Bruchstücken 
von zwei Individuen verschiedenen Geschlechts zusammengesetzt. Im 
einfachsten Fall ist das Tier durch eine mediane Trennungsebene in 
eine weibliche und eine männliche Hälfte geschieden und stellt dann 
einen sog. „Halbseitenzwitter‘‘ (oder ,,halbierten Zwitter‘‘) vor. Aber 
dieser Fall ist unseres Wissens einzig in dem Zwitter von Bombyx mort, 
den Toyama beschrieb, vollkommen verwirklicht; alle übrigen als Halb- 
seitenzwitter beschriebenen Tiere (namentlich Schmetterlinge) sind gar 
nicht genau halbiert, kamen aber unter dieser Bezeichnung in die 
Literatur, weil die Flügel an dem aufgespannten Tier den Gesamt- 
eindruck fast völlig beherrschen. Prüfen wir jedoch die genaueren 
Angaben, die unter anderen MEISENHEIMER zusammengestellt hat, so 
ergeben sich überall Abweichungen. So ist die Spitze des Abdomens 
gewöhnlich nur eines Geschlechts, dementsprechend auch der Kopu- 
lationsapparat, weiterhin machen dann die Antennen von der Halbie- 
rung eine Ausnahme, indem sie nur einem Geschlecht angehören, es 
schließen sich Fälle an, in denen drei Flügel einem, der vierte dem 
anderen Geschlecht angehört und endlich solche, in denen die Zahl 
der Mosaikteile noch mehr zugenommen hat. Zu diesen letzteren 
zählen namentlich viele der EuGsSTER’schen Zwitterbienen, auch ge- 
hören wohl die Phasmiden von PANTEL und DE SINETY hierher. Als 
allgemeine Eigenschaft aller dieser Mosaikgynandromorphen 
muß es nun bezeichnet werden, daß sie die Gonaden und 
Ausführwege beider Geschlechter nebeneinander besitzen 
oder wenigstens besitzen können, daß also der innere Ge- 
schlechtsapparat in die Mosaikbildungen mit einbezogen 
ist. Dies muß hervorgehoben werden, denn Mosaikbildungen am 
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inneren Geschlechtsapparat kommen bei der folgenden Gruppe von 
Gynandromorphen überhaupt nicht vor. 

Die gemischten, intermediären oder symmetrischen Gynandro- 
morphen sind dadurch charakterisiert, daß bei ihnen im allgemeinen 
jedes Merkmal eine Zwischenstufe zwischen männlicher und weiblicher 
Ausbildung darstellt. Typisch kommt dies vor allem in den An- 
tennen, Flügeln und Kopulationsapparaten der Gynandromorphen von 
Lymantria zum Ausdruck, die meist keine Spur von Mosaikbildung 
aufweisen. Ferner gehören hierher die ,,parasitisch kastrierten‘‘ An- 
drenen von PEREZ und die infizierten Krabben von SMITH und Ports. 
Endlich sind hierher zu rechnen die in den Temperaturexperimenten 
von STANDFUSS und Kosminsky erhaltenen gynandromorphen Weibchen. 
Doch nicht bei allen ,,gemischten‘‘ Gynandromorphen fehlen voll- 
ständig die Mosaikbildungen: die stark gynandromorphen Weibchen 
und alle gynandromorphen Männchen von Zymantria besitzen neben 
intermediär ausgebildeten Regionen auch wirkliche Mosaikstellen 
(namentlich auf den Flügeln. Warum im einen Falle Mosaik- 
bildung eintritt, während im anderen die widerstreitenden 
Tendenzen sich zu einer Mittelform vereinen, entzieht sich 
noch ganz unserer Kenntnis. GOLDSCHMIDT glaubte feststellen 
zu können, daß „alle Charaktere, die quantitativer Natur sind, wie 
Länge oder Form, sich zu einem mittleren Zustand addieren, solche 
aber die qualitativ sind, wie Farbe und Struktur, sich entweder gegen- 
seitig ausschließen oder ein Mosaik ergeben“. Gegen diese Ansicht 
spricht aber ein Teil unserer Ergebnisse: wir haben gesehen, daß die 
Flügelfarbe sich bei schwach gynandromorphen Weibchen intermediär 
verhält, bei den stark gynandromorphen Weibchen und allen gynandro- 
morphen Männchen aber Mosaikbildungen ergibt. Ist die Farbe ein 
qualitatives Merkmal, so dürfte der erstere Fall nicht eintreten, ist 
sie aber ein quantitativer Charakter, was für Lymantria wohl wahr- 
scheinlicher ist, dann dürfte sie kein Mosaik bilden können. Wir 
haben ferner gesehen, daß die Fiederlänge der Antennen, die doch 
sicher quantitativer Natur ist, gelegentlich in Mosaikform auftritt (vgl. 
die von STANDFUSS 1898 und ScHuLz 1899 beschriebenen Fälle); das- 
selbe gilt für die Behaarung des Abdomens, die sowohl intermediär 
als mosaikartig erscheinen kann. Hier fehlt also vorläufig noch jede 
Erklärung. In einer Hinsicht aber stimmen alle symmetrischen 
Gynandromorphen überein: sie besitzen niemals ein Neben- 
einander von Keimdrüsen beiderlei Geschlechts, wie es bei den 
asymmetrischen Gynandromorphen vorkommt. Die Geschlechtswege 
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gehören stets nur dem einen Geschlecht an und die Keimdrüsen ihrem 
äußeren Baue nach ebenfalls. Im übrigen sind aber ganz verschiedene 
Fälle möglich: 

ı. Das Männchen nimmt weibliche Merkmale an und entwickelt 
gelegentlich Eier im Hoden, während das Weibchen sich weder äußer- 
lich noch innerlich den Eigenschaften des anderen Geschlechts nähert, 
Dieser Fall ist in den infizierten Krabben verwirklicht. 

2. Beide Geschlechter tauschen bis zu einem gewissen Grade 
äußere Merkmale aus, ohne daß die Gonaden an der Veränderung teil- 
nehmen, vielmehr atrophieren. (Infizierte Andrenen von PEREZ.) 

3. Das Weibchen nimmt die männlichen sekundären Geschlechts- 
charaktere teilweise an, während seine Keimdrüsen Ovarien bleiben, 
das Männchen bleibt für gewöhnlich unverändert. Nähert es sich 
aber dem Weibchen (nur bei Zymantria bisher beschrieben), so kann 
es im Hoden Eier entwickeln, wodurch eine Zwitterdrüse entsteht. 
Dieser Fall trifft bei den gynandromorphen Schmetterlingen zu. 


Ob nun diese beiden Typen von Gynandromorphen tatsächlich 
etwas dem Wesen nach Verschiedenes darstellen oder nicht, wollen 
wir zunächst nicht erörtern. Wir mußten die Trennung in zwei 
Kategorien vornehmen, weil die Erklärungsversuche ganz analog 
in zwei Gruppen zerfallen, denn ein Teil der Autoren hat vor- 
wiegend die asymmetrischen, ein anderer Teil zunächst die sym- 
metrischen Gynandromorphen der Interpretation zugrunde gelegt. 
Lang gab bereits einen kurzen Überblick über die wichtigsten Er- 
klärungsversuche, doch seien sie hier in etwas anderer Weise noch- 
mals zusammengestellt. 

Schon v. SIEBOLD versuchte eine Erklärung für die Entstehung 
der EuGsTEr’schen Zwitterbienen, indem er annahm, daß hier im 
Gegensatz zu normalen Arbeiterbienen eine ,,unvollkommene Be- 
fruchtung‘“ stattgefunden habe. Diese Hypothese ist ein Vorläufer 
der modernen Interpretationen von BOVERI (1902), MORGAN (1905) 
und Lanc, die man als „Chimärenhypothesen“ zusammenfassen 
kann. Alle drei Autoren machen nämlich wie v. SIEBOLD die An- 
nahme einer Befruchtungsanomalie, wenn auch jeder in etwas 
anderer Weise. Nach BovErı besteht die Störung in vorzeitiger 
Teilung des Eikerns und Befruchtung nur eines der entstandenen 
Furchungskerne, nach MoRGAN könnte der befruchtete Eikern den 
einen, der Kern eines zweiten mit eingedrungenen Spermiums den 
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anderen Furchungskern geliefert haben; in beiden Fällen besitzt die 
eine Blastomere einen diploiden, die andere einen haploiden Kern. 
LANG endlich denkt an die Möglichkeit einer vorzeitigen Teilung des 
Eikerns und Befruchtung beider Kerne des Zweizellenstadiums, wobei 
die beiden Spermien verschieden determiniert sein müssen. 

Alle diese Hypothesen rechnen demnach mit der Entstehung von 
Unterschieden im Chromosomenbestand der ersten beiden Furchungs- 
kerne, und immer werden die männlichen Teile des Gynandromorphen 
von dem einen, die weiblichen von dem anderen Furchungskern ge- 
liefert (,‚Chimären“). Es ist selbstverständlich, daß man sich ein- 
fache Fälle, wie den ToyAma’schen, sehr wohl auf diese Weise ent- 
standen denken kann, wenn man weiterhin voraussetzt, daß die erste 
Furchungsebene der medianen Sagittalebene des fertigen Tieres ent- 
spricht. Viel weniger brauchbar sind die Chimärenhypothesen aber, 
wenn man sie zur Erklärung feiner Mosaikbildungen heranziehen will. 
Beim Aufbau solcher Gynandromorphen müßte eine größere Anzahl 
von Kernen mit verschiedener Geschlechtstendenz zur Verwendung 
gekommen sein, und diese verschieden konstituierten Kerne müßten 
sich regellos an der Blastodermbildung beteiligt haben. Nun scheint 
ja in der Tat in der häufigen Polyspermie und der superfiziellen 
Furchung bei Arthropoden die Möglichkeit einer Durchmischung 
ungleich zusammengesetzter Kerne gegeben zu sein. Allein viele Beob- 
achtungen über die Genese der ersten Furchungskerne im Insektenei 
weisen doch deutlich darauf hin, daß diese keineswegs regellos, 
sondern nach ihrem genetischen Zusammenhang geordnet an der Ei- 
oberfläche verteilt werden, obgleich von eigentlichen Furchungsebenen 
nicht gesprochen werden kann. Aus diesem Grunde müssen wir die 
Chimärenhypothesen zum mindesten für die Erklärung der feineren 
Mosaikbildungen ablehnen; ob sie für die Interpretation der groben 
Mosaikbildungen ausreichen, ist übrigens ebenfalls fraglich. (Man ver- 
gleiche die ausführliche Darlegung bei LANG.) 

Wesentlich andere Überlegungen liegen den Erklärungsversuchen 
DE MEIJERE’s und GOLDSCHMIDT’s und der zweiten Interpretation 
Lang’s zugrunde. Diese drei Deutungsweisen sind sich ziemlich ähnlich. 
Sie fassen mehr oder weniger vorzugsweise auch die symmetrischen 
Gynandromorphen ins Auge und gehen von der Annahme aus, daß in 
jedem Geschlecht die Anlagen für die (primären und sekundären) 
Geschlechtscharaktere beider Geschlechter vorhanden sein müssen. 
Genauer betrachtet nimmt sich DE MEIJERE’s Ansicht eigentlich wie 
eine Vorstufe zu der GOLDSCHMIDT’s aus (nämlich ohne dessen zyto- 
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logische Überlegungen und exakte mendelistische Fassung), während 
LANG seine Interpretation an diese unter Beibehaltung der Termino- 
logie anschließt. : 

DE MEIJERE stellt sich vor, daß jedes Individuum den gesamten 
Anlagekomplex für die beiden Geschlechter enthält, daß aber ,,normaler- 
weise der eine Komplex in toto latent‘ bleibt und nur der andere 
sich entfaltet. Durch irgend eine Störung kann dann früher oder 
später auch der bisher latente Komplex in die Erscheinung treten, 
wodurch ein gynandromorphes Tier entsteht. ‚Die symmetrische Ver- 
teilung möchte ich darauf zurückführen, daß hier die Aktivierung des 
anderen Geschlechts verhältnismäßig spät auftritt, wenn schon alle 
Teile ihre definitive Lage bekommen haben; manche Teile mögen 
dann für die Umwandlung zu alt geworden sein, andere nicht, aber 
dann ist auch beiderseits die Umwandlung möglich und findet auch 
statt. Dagegen wäre der andere extreme Fall, nämlich derjenige der 
halbierten Gynandromorphen, vielleicht darauf zurückzuführen, daß 
hier die Entscheidung des definitiven Zustandes ganz am Anfang der 
Embryonalentwicklung, so vielleicht bei der ersten Furchungsteilung, 
stattgefunden hat.“ 

GOLDSCHMIDT’s auf den ersten Blick komplizierte Deutungsweise 
kommt durch Verknüpfung der Idee der zwittrigen Anlage beider 
Geschlechter mit den mendelistischen Vorstellungen von der Ge- 
schlechtsvererbung und deren chromosomaler Interpretation zustande. 
Die Faktoren A für die sekundären Geschlechtscharaktere des Männ- 
chens und G für die des Weibchens müssen in beiden Geschlechtern 
vorhanden sein; unter der Voraussetzung, daß das Weibchen digamet, 
das Männchen homogamet ist, kommt GOLDSCHMIDT für die sekundären 
Geschlechtscharaktere zu den Formeln: GGAa für das Weibchen, GGAA 
für das Männchen (wobei a das Fehlen von A bedeutet). Normaler- 
weise ist einerseits A über G und andererseits GG über A ‚„epistatisch“. 
Bei den Gynandromorphen jedoch sind die epistatischen Verhältnisse 
derart verschoben, daß bei den gynandromorphen Weibchen A über 
GG, bei den gynandromorphen Männchen GG über AA überwiegt. Hier- 
bei ist also die Annahme gemacht, daß ein mendelnder Faktor nicht 
nur durch Anwesenheit oder Fehlen (BATESON) wirkt, sondern daß 
ihm je nach der Rasse des Trägers oder dessen physiologischem Zu- 
stand (Inzuchtschädigung!) eme verschiedene Durchschlagskraft oder 
Potenz zukommt. DE MEIJERE’s Ansicht von der „Aktivierung‘‘ des 
bisher latenten anderen Geschlechts ist ja im Grunde nichts anderes 
als GoLpscHmIDT’s Annahme, daß ein bisher hypostatischer Faktor 
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epistatisch werden kann. Jedoch gestattet die Analyse des Falles von 
Lymantria dispar x japonica Schlüsse auf die gesetzmäßige Potenz- 
verschiebung der Faktoren G und A, eine Verschiebung, die derart 
erfolgt, daß bei bestimmten Kreuzungen ein bestimmter Prozentsatz 
von Tieren gynandromorph werden muß. 

Die aus der Analyse eines Einzelfalles gewonnene Formel GoLp- 
SCHMIDT’s verwendet Lane für seinen zweiten Erklärungsversuch. 
Doch nimmt er nicht Potenzverschiedenheiten als Entstehungsursache 
der Gynandromorphie an, sondern er stellt sich vor, daß während der 
Entwicklung in einer oder mehreren somatischen Zellen oder auch 
Keimzellen ein Faktorenausfall stattfindet: ,,ssomatische Mutation“. 
Wenn die Geschlechtsfaktoren für das Weibchen (MA) (MA) (FG) (FG) sind, 
so würde eine Zelle und deren Abkömmlinge nach Ausfall eines (FG) 
die Formel (MA) (MA) (FG) (fg) bekommen, d. h. männlich werden. Ge- 
schieht dieser Ausfall auf dem Zweizellenstadium in der einen Zelle, 
so entsteht ein Halbseitenzwitter; je später die Mutation auftritt, 
desto enger begrenzt wird der eingesprengte Mosaikfleck. Diese LAnG- 
sche Hypothese hat bei der Erklärung feinerer Mosaikbildungen mit 
einer großen Schwierigkeit zu kämpfen: sie muß hier eine große Anzahl 
einzelner Mutationen, eine Mutationsepidemie unter den Zellen des 
Organismus voraussetzen. LANG gibt denn auch selbst ohne weiteres 
zu, „daß die Annahme des Auftretens so zahlreicher Zellenmutationen 
in der ‚Zellenpopulation‘ eines weit vorgerückten Entwicklungsstadiums 
recht mißlich ist und auf ganz unsicherem Boden steht“. 

Auch Gross hat eine besondere Ansicht über die Entstehung der 
Gynandromorphie geäußert, die der Vollständigkeit halber ebenfalls 
wiedergegeben sei. Bekanntlich setzt Gross das unpaare Hetero- 
chromosom des digametischen Geschlechts der Summe der beiden 
Heterochromosomen des homogametischen homolog, indem er das 
erstere für ein verschmolzenes, ,,inaktiviertes‘‘, Chromosomenpaar 
erklärt. Auf Grund dieser Auffassung argumentiert er: „Sind die 
Chromosomen, wie wir nicht ohne Berechtigung annehmen dürfen, 
Träger von Determinanten bestimmter erblicher Merkmale, so muß 
die Inaktivierung eines Chromosomenpaares das Fehlen gewisser Eigen- 
schaften zur Folge haben ... (es) könnten die akzessorischen Chromo- 
somen die Determinanten für die sekundären Sexualcharaktere der 
Weibchen enthalten, während jene der männlichen in einem anderen 
Chromosomenpaar lokalisiert sein könnten. Die Inaktivierung der 
akzessorischen Chromosomen würde dann das Ausfallen der weiblichen 
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bewirken. Für eine solche Ansicht ließe sich mancherlei anführen. 
Zum Beispiel ließe sich auf diese Weise die Gynandromorphie sehr 
einfach erklären. Man braucht einfach anzunehmen, daß die akzes- 
sorischen Chromosomen, deren Verhalten ja eine beträchtliche Varia- 
bilität erkennen läßt, abnormerweise auch in gewissen Zellengruppen 
eines weiblichen Organismus ihre Aktivität eingebüßt haben, so daß 
an Stelle der zu erwartenden weiblichen Merkmale männliche ent- 
wickelt werden. Läßt man diese Erklärung gelten, so wird es auch 
verständlich, warum Gynandromorphie so häufig gerade bei Bastar- 
dierung auftritt, also unter abnormen Verhältnissen, die leicht auch 
ein abnormes Verhalten der Chromosomen nach sich ziehen könnten.“ 
Die Annahme einer Funktionsstörung der Heterochromosomen (be- 
sonders nach Bastardierung) hat sicherlich etwas Bestechendes; doch 
würden zur Erklärung eines komplizierteren Falles, wie es der der 
Lymantria dispar > japonica ist, neue Hilfsannahmen nötig. Es bleibt 
etwa, um nur ein Beispiel zu nennen, zu erklären, warum die beiden 
möglichen Kreuzungen ein so grundverschiedenes Resultat ergeben, 
warum im einen Falle alle, im anderen überhaupt keine Weibchen 
gynandromorph werden usw. 

Überblicken wir die besprochenen Erklärungsversuche, so zeigt 
sich, daß die Chimärenhypothesen vorzugsweise für die Interpretation 
gröberer Mosaikbildungen in Betracht kommen, daß sie aber für die 
Erklärung der symmetrischen Gynandromorphie schwerlich Verwen- 
dung finden können. Die übrigen Hypothesen, insbesondere die GOLD- 
SCHMIDT’s, haben den Vorzug, daß sie auch symmetrische Bildungen 
zu erklären vermögen. Dieser Vorteil darf nicht unterschätzt werden, 
denn es sind Anzeichen vorhanden, daß die beiden Kategorien von 
Gynandromorphen nichts prinzipiell Verschiedenes darstellen. Wir 
haben ja oben Fälle angeführt, in denen beide Sorten in derselben 
Kultur entstanden, also wohl auch durch dieselbe Ursache erzeugt 
wurden. Daß ohne ersichtliche Ursache intermediäre und Mosaik- 
bildungen abwechseln können, haben wir bei der Untersuchung der 
Lymantria-Gynandromorphen erkennen müssen. Was diesen Wechsel 
bedingt, wird sich erst dann zeigen, wenn wir tiefer in das Wesen 
der Wirkungsweise der Erbfaktoren eingedrungen sind. 


Literatur. 
1902, TH. BoVERI. Über mehrpolige Mitosen als Mittel zur Analyse des Zellkerns. 
Verhandl. phys.-med. Gesellsch. Würzburg. N.F. Bd. 35. 
1907. B. Brake. Resultate der Kreuzung zwischen Lymantria japonica Motsch und 
Lymantria dispar L. Entomologische Zeitschrift. (Guben.) 20. Jahrgang. 


Studien an gynandromorphen Schmetterlingsbastarden. 353 


1908. B. BRAKE. Zuchtergebnis von Lym. hybr. usw. Ebenda. 22. Jahrgang. 

1909. — Drittes Zuchtergebnis von Lym. hybr. usw. Ebenda. 23. Jahrgang. 

1910. — Fortsetzung der Hybridenzucht von Lym. usw. Ebenda. 24. Jahrgang. 

ıgı1. B. Brake und C. Frines. Einige weitere Ergebnisse der BRAke’schen Lyman- 
tria dispar L.-Zuchten. Ebenda. 25. Jahrgang. 

1895. W. Casparı II. Einiges über Hermaphroditen bei Schmetterlingen. Jahrb. 
Nassau. Vereins für Naturkunde. Bd. 48. 

1905. H. FEDErRLEyY. Lepidopterologische Temperaturexperimente. Festschrift für 
Palmen Nr.'ı6. Helsingfors. 

(C. FrınGs zit. nach SCHULTZ.) 

1912. R. Gorpscumipt. Erblichkeitsstudien an Schmetterlingen. I. Zeitschr. f. ind. 
Abst.- u. Vererbungslehre. Bd. 7. 

1912. J. Gross. Heterochromosomen und Geschlechtsbestimmung bei Insekten. Zool. 
Jahrb. Abt. Allg. Zool. u. Physiol. Bd. 32. 

1911. St. Kopec. Über den feineren Bau einer Zwitterdrüse von Lymantria dispar. 
Zool. Anz. Bd. 37. 

1909. P. Kosminsky. Einwirkung äußerer Einflüsse auf Schmetterlinge. Zool. Jahrb. 
Abt. Syst., Geogr. u. Biol. Bd. 27. 

IgII. — Weitere Untersuchungen über die Einwirkung äußerer Einflüsse auf 
Schmetterlinge. Zool. Jahrb. Abt. Allg. Zool. u. Physiol. Bd. 30. 

1912. A. Lang. Vererbungswissenschaftliche Miszellen. I. Erklärungsversuche des 

z Gynandromorphismus. Zeitschr. f. ind. Abst.- u. Vererbungslehre. Bd. 8. 

1911. J.C. H. DE MEIJERE. Über getrennte Vererbung der Geschlechter. Arch. Rass.- 
u. Gesellsch.-Biologie. Bd. 8. 

1909. J. MEISENHEIMER. Experimentelle Studien zur Soma- und Geschlechtsdifferen- 
zierung. I. Jena. 

1905. T. H. Morcan. An alternative Interpretation of the Origin of Gynandro- 
morphous Insects. Science. N.S. Bd. 21. 


1907. — The Cause of Gynandromorphism in Insects. Amer. Naturalist. Bd. 41. 

1909. — Hybridology and Gynandromorphism. Ebenda. Bd. 43. 

1899. J. TH. OupEmAns. Falter aus kastrierten Raupen. Zool. Jahrb. Abt. Syst. 
Bd. 12. 


1908. J. Panter und R. pe SINETY. Sur l’apparition de males et d’hermaphrodites 
dans les pontes parthénogénétiques des Phasmes. C. R. Séanc. Acad. 
Science. Paris. Bd. 147. 

1886. J. PEREZ. Des effets du parasitisme des Stylops sur les apiaires du genre 
Andrena. Act. Soc. Linn. Bordeaux. Bd. 40. 

1906. F. A. Ports. The modification of the sexual Characters of the hermit crab 
caused by the parasite Peltogaster. Quart. Journ. Micr. Science. N. S. 
Bd. 50. 

1908/09. W. ROEPKE. Ergebnisse anatomischer Untersuchungen an STanpruss’schen 
Lepidopteren-Bastarden. Jenaische Zeitschr. Natw. Bd. 44. 

1899. O. ScHENK. Die antennalen Hautsinnesorgane einiger Lepidopteren und 
Hymenopteren mit besonderer Beriicksichtigung der sexuellen Unter- 
schiede. Zool. Jahrb. Abt. Anat. Bd. 17. 

1899. O. Scuurz. Über Scheinzwitter von Ocneria dispar. Ill. Zeitschr. Entomologie. 
Bd. 4. 

1864. C. Tu. v. SıesoLp. Uber Zwitterbienen. Zeitschr. wiss. Zool. Bd. 14. 


354 


1906. 
1886. 
1898. 


1912. 


1891. 


1906. 


1896. 


1906. 


Poppelbaum. Studien an gynandromorphen Schmetterlingsbastarder. 


G. SmitH. Rhizocephala. Fauna und Flora des Golfes von Neapel. 29. Monogr, 

M. Stanpruss. Lepidopterologisches. Stett. entom. Zeitg. 47. Jahrg. 

— Experimentelle zoologische Studien mit Lepidopteren. Neue Denkschr. 
allg. Schweiz. Gesellsch. ges. Natw. Bd. 36. 

O. STECHE. Die „sekundären“ Geschlechtscharaktere der Insekten und das 
Problem der Vererbung des Geschlechts. Zeitschr. f. ind. Abst.- u. Ver- 
erbungslehre. Bd. 8. 

H. Tetens. Resultate der anatomischen Untersuchung eines lateralen Zwitters 
von Smerinthus populi. Berl. entom. Zeitschr. Bd. 36. 

K. Toyama. Studies on the Hybridology of Insects. I. Bull. Coll. Agr. Tokyo, 
Imp. Univers. Bd. 7. 

E. Verson und E. Bisson. Die postembryonale Entwicklung der Ausführungs- 
gange und der Nebendrüsen beim weiblichen Geschlechtsapparat von 
Bombyx mort. Zeitschr. wiss. Zool. Bd. 61. 

K. WeENKE. Anatomie eines Argynnis paphia-Zwitters, nebst vergleichend- 
anatomischen Betrachtungen über den Hermaphroditismus bei Lepi- 
dopteren. Zeitschr. wiss. Zool. Bd. 84. 

(M. WIsKoTT, zit. nach ScHuLTz und STANDFUSS 1898.) 


Tafelerklärung. 


Tafel 4. Kopulationsapparate im Profil. 1. Normales Weibchen. 2.—9. Gynan- 
dromorphe Weibchen mit steigender männlicher Tendenz. 10. Normales Männchen. 
11. Gynandromorphes Männchen. 
Tafel 5. Dieselben elf Kopulationsapparate in ventraler Ansicht. Für beide 
Tafeln gelten die Bezeichnungen: 


Laminae abdominales. | Uns UÜncns: 
Vaginalkegel. | Ven — WValven: 
Apophysen. | B. = Bursa copulatrix. 
Ostium bursae. | F. = Valvenfortsatz. 
Chitinring (9. Segment). PS = Penis: 


Saccus. | Rw. = Ringwall der Penisscheide. 
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New researches into some statistics of Cojfea. 
(Third communication.) 
By P. C. van der Wolk (Buitenzorg-Java). 
§ I. 

The further statistical working of my coffee material, based upon the 
analysis of frequentation curves, has made me acquainted with a new and 
astonishing case, through which the results of both my previous communi- 
cations(1) concerning this matter are exhibited in a new light. 

The question which arises in this third communication is exemplified 
in the curve following here below. This curve again has reference to the 
leaf-lenghts of Coffea Uganda. It is the frequency curve of the leaf- 
lenghts of one and the same tree. The method of curve analysis is again the 
same as that in both of my former communications. The measurements 
began at the base of the tree, and extended gradually of the top. At 6 
different heights of the tree the results already obtained were each 
represented by a curve. Finally the 7" curve, represented by a thick line 
is the definitive end-curve of all the leaf-lengths. In both of the former 
communications we saw how that generally the different curves, within the 
definite end curve, are present in a greater or smaller number of removings; 
the tops of the different curves remove in all directions, whereby the 
crucial point is still that the place of those tops is not so arbitrary. But 
that definite tops during the development of the tree return again and again. 
The tops i.e. the different curves are representative of different properties. 
Thus the tree possesses a greater number of qualities of leaf-length and 
those different qualities are not regularly and not in like capacity of 
expression distributed over the tree. We have seen in the second communi- 
cation how that one or more of these properties suddenly becomes latent, 
whereby in some cases these qualities which had become latent can appear 
later on, while an illustration also was given of how that after the 
disappearance of the properties they never manifested themselves again. 
In the first communication indeed a case was given of Robusta, in which 
the different curves by means of which the tree was analysed were all 


(1) See vols. 10 and 11 of this periodical. 
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precisely the same (fig. ı of the first communication). We then obtain as 
an end curve a remarkable many-topped line which in the beginning pro- 
duces the impression of being the product of too small a number of leaves. 
This is not the case however. In the first place the average number of 
leaves of the trees with which I experimented is about 2000. But the 
essential point again is this, and as I have in all my communications 
always pointed out with the greatest insistence, that a// the curves of that 
analysed end-curve have exactly that same many-topped habitus. In this 
case the different leaf-length properties or the activity of these properties 
are very regularly distributed over the tree. Such examples I have often 
met with, and they will later be set forth in extenso. Let us now consider 
our new curve, we shall then make ourselves acquainted with something 
quite different. 


paar et aan JN TRC) EIER Yat, eT Geet ae Say nL um Po Pe SLIP] Za PLE) 


I thought in the beginning to have an instance in which all the 
curves exhibited precisely the same top as was the case with the first 
four curves. Suddenly however half-way up the tree, the top thrust out 
a large distance to the right side, and to my astonishment the consequent 
curves as well as the definite end curve exhibited exactly the same top 
as curve 5. It is noteworthy that this top-removing happened sudden/y, 
without transition. Now it is known from my second communication that, 
as in the analysis of all my other curves, the removing of the top occurs 
suddenly without the least transition (see the second communication). 

One will regard this newly recorded case as a bud-variation. However 
in any case it is indeed a particular sort of bud-variation. Really not a 
bud-variation in the sense in which one is generally accustomed to conceive 
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it. We have here the case then that not merely one branch, nor a single 
small part of the tree exhibits a strong deviation, but that suddenly the 
entire further part of the tree deviates, and this deviation in constant. 
About the lower half of the tree there is an average leaf-length of 16% c.M., 
whilst the upper half of the tree has an average leaf-length of Ig c. M. 
Both parts are each in its-own way constant in character. One would be 
much inclined in my case to speak of a vegetative mutation. Yet relying on 
the principal of the Sympodial construction of the tree we can speak of a 
bud-variation. 

Let us now refer back to both of the previous investigations. We 
then once more observe all those analysed curves. Is there then a difference 
in principle between this newly recorded case and all the others? Is there 
a difference in principle in the question whether it is ov/y once that a top 
removing of the curves occurs within the end curve (as in our present 
case) or that several times top-removing takes place (as is the case in the 
two previous communications). Certainly not. In all these cases we have 
to deal with precisely the same phenomenon. In all the curves analysed 
in both of the previous communications we have had to deal with repeated 
bud-variation, whereby we again draw attention to the fact that variations 
do not so much take place in all sorts of arbitrary directions, but that 
definite variations are repeated in the same way. The number of variations is 
limited. The modes of variation are limited. One variation suddenly passes 
into the other, without any transitional interval, just as we have explained in 
extenso in the second communication. This sudden transition of one 
variation into another, this indivzdualization of the variations is indeed a proof 
that we have here to deal with an expression of definite clearly marked 
properties. No further doubt is possible here. In different parts of the 
tree different properties manifest themselves. This phenomenon is precisely 
the same as the occurrence of “the different modifications’ in the very 
same sort of plants on the same land, quite according to their position, 
quite according to the way in which external influences affect them. With 
the coffee trees treated of by me, that phenomenon occurs in a minor 
degree in one and the same tree. The different curves within such an analysed 
curve are just so many modifications. Under the influence of other circum- 
stances other properties, other factors, come to predominate and confer 
another character on that part of the tree, precisely so as with the 
“modifications’”’ of whole plants. Concerning this concept relating to the 
nature of modification I refer back to both of my former publications 
respecting the statistics of coffea. 


§ 2. 
The problem of the non-genetic factors. 


It speaks for itself that the results before communicated and contem- 
plated anew have set in a shrill light the antithesis between xonheriditary 
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modifications and hereditary properties, A problem hes between these two 
phenomena, but still there will not be a single investigator into heredity 
who will not feel that an inconsequence exists in the separation of the 
two phenomena. This separation is highly unsatisfactory and has the 
character of artificiality. The whole of my investigation has brought to 
light how that of a single “external” property: “eaf-/ength”, further factors 
are present, moreover that with one and the same tree these factors are 
not activated in precisely the same manner but that in different parts 
of the tree, i. e. in different phases of development different factors pre- 
dominate. This is but to say that different circumstances of growth have 
a different influence on the activity of the great, the vastly great, com- 
plexity of factors of which the tree is built up. External circumstances 
have therefore indeed a like influence upon the activity of the factors. 
This is the principle whereon the foundations of “modifications’” rest. Yet 
it is beyond dispute that the seed again produces the complete resulting 
or standard plant or at any rate is in the condition to produce it, so 
that the generative part apparently has nothing to do with that influence 
through external circumstances. Still it is illogical and inconsistent to 
make a division between these two phenomena. They must be bridged 
over, and it seems to me that it is not difficult to bring these two phe- 
nomena into a single point of view. 

I therefore submit the following hypothesis to consideration: 

The foundation is of course the doctrine of factors. In the plant are 
found the factors which form the basis of the properties of the habitus. 
Let us now regard it an open question how we have to demonstrate the 
factors, be it as living substances, or be it as chemical materials; princi- 
pally this is of little importance. 


The essential point is then that these factors are not of themselves 
sufficient to give the plant a habitus. 


We must picture to ourselves that these factors zinfZwence the plant. 
They act as sfimu/i to the plant. A definite factor stimulates in a definite 
manner, and the plant veacfs on this stimulation; it reacts in a definite 
manner, and that reaction displays itself to us by the assumption of a 
definite habitus. The faders are thus real things. These factors form a 
definite limited group, a definite quantity etc., a// these factors are found 
in the generative cells, and so the offspring of the plant has thus the 
same factors, is thus precisely as the mother plant. Thus, the factors are 
real things. Stimulation, however, is something energetic, something unreal. 
Now throughout physiology of stimulation is to a great extent dependant 
on external circumstances. We can imagine that through different external 
circumstances some factors stimulate more powerfully, and thus ‘hose factors 
will determine the habitus of the plant. So the modifications arise. Yet 
these modifications are thus quite /emporary are only inherent to definite 
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circumstances. They fluctuate w7t# those circumstances. Yet, energetic as 
they are, they are not inherited: only the real factors, the stimulaters, the actual 
causers of the properties of the habitus these are a// truey inherited, what 
thus is vot inherited is only the measure of activity of definite factors, since 
this measure of activity is a function of circumstances: it is something 
accidental and temporary. If thus a plant is brought under special circum- 
stances so that it acquires a deviating habitus, therefore becoming “modi- 
fied’, then those factors which define such a modification are present in 
the “normal” plant also. The offspring of such a modification, that yields 
again so-called normal plants, possesses those factors which determine the modi- 
fication also: indeed they are not so typically exhibited because circum- 
stances do not permit it. Only through minute statistical analysis can it 
appear that those factors indeed are really present. Thus there exists 
absolutely no difference between the modification properties and those of 
heredity. They are both equally hereditary. The difference between genetic 
and non-genetic factors does not exist. AZ factors are genetic factors. The 
question is only that when under different circumstances, factors are of 
all activied in the same way, nor all with the same measure of energy, 
i. e. not all of them stimulate the plant to an equally marked degree. Through 
this hypothesis the bond of reconciliation is established in a very plain 
way between the genetic and non-genetic factors. 

Through this hypothesis the doctrine of heredity has acquired a back 
ground: the whole is in harmony with the foundations of modern physio- 
logy, that viz: the living organism is a function of stimulations, and that 
therefore a complete habitus is a function of stimulations. The rigid 
notions of recent doctrines of heredity have not been in accord up to now 
with the above stated fundamental principles of physiology. Let it be 
clearly understood / do not say that external circumstances are the actual 
constructors of the organism. No! The factors are and remain the formers 
of the organism. The degree to which the factors are activated is however 
a function of circumstances, even this influence remains constantly /imited 
within the province of factors. Yet because that from a single “property” 
even a great number of factors may be present, all of which factors differ 
more or less from each other, therefore, through different circumstances, 
the habitus of a plant may vary even in accordance to the degree of 
differences in which these factors are activated. The more factors there 
are of such a ‘‘property”’ the more powerfully may the plant be modified. 
Concerning the practical signification of this, I refer to my second treatise. 


Buitenzorg, August 1913. 
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Simpson, @. I., and Castle, W. E. A family of Spotted Negroes. American 
Naturalist, 1913. 47, p. 50—56. 

The peculiarity in the family described consists of a piebald condition 
of the skin and hair. A pure white patch begins on the top of the head, 
extends down over the face, where it may be interrupted, and spreads out 
over the chest; it may extend over the abdomen to the knees and round 
the sides of the body to the back, but never reaches the mid-dorsal line. 
The middle of the back, lower forearm and hands and the feet are always 
pigmented. The white area may be quite unpigmented, or more or less 
spotted. The founder of the stock was a woman whose parents were 
normally coloured negroes, not, however, of pure blood. She married in 
1868 a normal “medium dark” husband, and had fifteen children, eight 
piebald and seven normal. They and their children are represented in the 
following pedigree, constructed from data given in the paper. It is clear 
therefore that only piebalds transmit the condition, and the case would be 
a typical Mendelian dominant if there were not a considerable excess of 
piebalds in the last generation. This is possibly due to incomplete records. 


fos 9 piebald male and female 


fof ? normal „ = = 


9x0" 


© O individual, sex not given 
| 02 O~<0 oxo" GO OTTO OD OO OOD 


Pearson, Karl, F. R. S., Nettleship, E., F.R.S., and Usher, C. H., M. B., 
B. C. A Monograph on Albinism in Man. Part II, Text and Atlas. 
Part IV, Text and Atlas. (Draper’s Company Research Memoirs, 1913, 
30s. and 2IS. net.) 

The second part of the Monograph on Albinism, of which the first 
part has already been issued, consists of several quite independent sections, 
which are not intended to be related except in their bearing on the general 
question of deficiency of pigment, for the word Albinism is used by the 
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writers in the widest possible sense. It is doubtful whether it will help to 
remove the confusion which at present exists, to include under one term 
complete absence of pigment, general or local reduction of pigment, and 
the condition which may be described as piebalding, but the mass of facts 
collected, even though they belong to what are probably very different 
categories, cannot fail to be of value to all investigators of the object. 

The first section (Chapter VII) is devoted to the Albinotic eye in Man. 
It is shown that all stages of reduction of pigment are found, both in the 
mesodermal and epidermal pigment layers, but that, except in the case of 
one young infant, there is no recorded case of complete absence of pigment 
from the retinal epithelium. The completely non pigmented eye, such as 
exists in true albino mice, is therefore possibly nonexistent in Man. The 
vision of the albino eye, and its relation to Nystagmus and other defects, 
is fully dealt with. x 

In the chapter on albinotic hair, it is concluded “that albinism of the 
hair is as widely diverse in character as albinism of the eye... .’ The 
snow-white hair of a clinically complete albino may contain a few pigment 
granules, and the hair of normal persons (especially red or yellow hair) 
may have none, but only diffuse pigment. There is no complete correlation 
between albinism of the hair and eyes, and there appears to be distinct 
tendency for red hair to be frequent in albinotic stocks. 

A long chapter is devoted to a description of eyes with deficiency of 
pigment in animals, ranging from total absence to the wall-eye, which 
corresponds most nearly to the blue eye in man. This is followed by a 
very interesting section on the seasonal variation of animals which turn 
white in winter. Specimens of the Variable Hare were kept alive over a 
considerable period, and the manner of the change closely watched. The 
result is “all in favour of the view that both the vernal and autumn 
changes are associated with falling off of old hairs and the appearance of 
young shorter hairs which are pigmented at the vernal change and white 
at the autumn change”. Confirmatory evidence in given from the Stoat. 
There is no satisfactory evidence that the pigmentation of the eyes varies 
with the season. 

The last chapter deals with breeding experiments with an albinotic 
strain of Dogs (Pekinese), and is the least satisfactory in the volume. The 
writers sum up the results by saying “We have learnt enough to be sure 
that no simple form of Mendelian theory applies to the inheritance of coat- 
colour in dogs . . .” By this is meant that the somewhat complex results 
obtained cannot be explained on the assumption that one pair of characters 
only is involved. No attempt is made, however, to analyse the factors 
which are concerned. 

The Atlas of Part II contains 31 beautifully executed plates, several 
of them colour. Part IV consists of an Atlas of nearly 700 pedigrees on 
59 plates, with a volume of descriptive text and bibliography. To the 
investigator this is probably the most important part of the whole mono- 
graph, for the descriptions are very full, and Bo a most valuable source 
of information on the heredity of many forms of deficient pigment. A 
glance at the pedigrees shows that as far as inheritance is concerned, 
several quite distinct conditions are grouped together as ‘albinotic’. Several 
pedigrees of total albinism show a descent suggesting a typical Mendelian 
recessive; a white lock of hair is equally clearly a dominant feature. In 
Many cases, especially when partial and complete albinism occur in the 
same family, there are irregularities which would make any generalization 
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on the mode of inheritance premature. In one case albinism is inherited 
in the typical sex-limited manner familiar in colour-blindness and haemo- 
philia. Au inspection of the pedigrees therefore confirms the impression 
gained from the text of Part II that the term albinism, as used in the 
monograph, includes conditions of many different kinds, and that what is 
now chiefly wanted is that these various conditions should be disentangled 
from one another. The work under review provides invaluable material 
for such an undertaking. L. DONCASTER. 


Kajanus, Birger. Über einen spontan entstandenen Weizenbastard. Zeit- 
schrift für Pflanzenzüchtung 1912. Bd. 1, S. 13. 


In einer ziemlich dichtährigen Pedigreezucht von Z7iticum turgidum 
wurde eine fast grannenlose Pilanze aufgefunden, deren Nachkommenschaft 
in Begrannung, Spelzenbehaarung und Ahrendichtigkeit spaltete, so daB der 
Verdacht einer Fremdbestäubung durch einen in der Nähe befindlichen 
lockerährigen. unbegrannten und glattspelzigen vx/gare-Typus nahe lag. 
Zwei spätere Nachkommen ergaben dann Spaltungen, die auf nochmalige 
Bestäubung mit Spelzpollen hindeuteten. Es wurden nun die Nachkommen 
auf ihre Erblichkeitsverhältnisse geprüft, wobei die behaarten, grannenlosen 
und lockerspelzigen Formen konforme oder mendelspaltende Nachkommen- 
schaften lieferten, während sich die glattspelzigen begrannten und dicht- 
spelzigen Pflanzen durchwegs als homozygotisch verhielten. Abweichungen 
von den theoretischen Zahlenverhältnissen der Spaltung werden durch die 
Vermutung nochmaliger spontaner Kreuzungen, bei Auftreten glatter 
Individuen in behaarten Beständen durch die Möglichkeit einzelner Verlust- 
mutationen erklärt, die auch bei dieser Eigenschaft die zu weiten Spaltungs- 
verhältnisse beeinflußt haben könnten. Die gegenseitige Unabhängigkeit der 
einzelnen Merkmale voneinander wird betont; ebenso die Schwierigkeit, das 
Merkmalspaar ,,loser-fester Spelzenschluß‘“ exakt in den Auszählungen zu 
klassifizieren. Da der Befund der Dominanz des losen Spelzenschlusses den 
Beobachtungen von Rimpau und v. Tschermak widerspricht, so glaubt 
Verfasser, daß die Differenz unter Umständen darin zu finden sein könnte, 
daß die intermediären Formen das einemal zur rezessiven, das anderemal 
zur dominierenden Seite gezogen wurden; oder aber es bestehe auch eine 
genetische Differenz deshalb, daß diese beiden Autoren nur vw/gare-, Ver- 
fasser aber Zurgidum-Blut in seiner Kreuzung habe. Hinsichtlich der Form 
der Klappen und der Brüchigkeit der Spindel wie auch der Ährenform und 
der Bereifung (Wachsüberzug) der Ähren sind die Ermittlungen nicht zu 
zahlenmäßigen Ergebnissen gelangt. Verfasser schließt seine Abhandlung 
mit folgender Zusammenstellung: 

I. Kreuzbefruchtung tritt bei Weizen ziemlich leicht ein, weshalb man 
bei Vererbungsversuchen wie bei Elitevermehrungen damit rechnen 
muß, sefern vollständige Isolierung nicht stattfindet. 

2. Behaarung und Kahlheit der Ähren bilden ein mendelndes Merk- 
malspaar, das durch Anwesenheit bzw. Abwesenheit eines Gens für 
Behaarung erklärt werden kann. a 

3. Grannenlosigkeit und Begrannung der Ähren bilden ebenfalls ein 
mendelndes Merkmalspaar, das von der Anwesenheit bzw. Abwesen- 
heit eines Hemmungsgens abhängt. 

4. Der feste Spelzenschluß von 7yiticum Spelta, der über den losen 
Spelzenschluß von 7yiticum vulgare dominiert, verhält sich bei Ver- 
bindung mit Zyiticum turgidum rezessiv, wahrscheinlich weil sich der 
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Spelzenschluß des letzten Typus von demjenigen des gewöhnlichen 
Weizens genetisch unterscheidet. 

5. Die Merkmalspaare Behaarung-Kahlheit, Begrannung-Grannenlosig- 

keit, loser-fester Spelzenschluß mendeln unabhängig voneinander. 

6. Der Square-head-Typus ist gegen lockerere Ährentypen rezessiv. 

7. Es gibt einen compactum-ähnlichen Ahrentypus, der sich gegen 

lockerere Typen rezessiv verhält, während das eigentliche compactum 
über lockerere Ährentypen dominiert. 

8. Für die Bereifung der Weizenähren sind mindestens zwei Gene 

anzunehmen. 

Referent möchte mit Rücksicht auf seine eigenen Erfahrungen nicht 
allen diesen Schlußfolgerungen ohne jeden Vorbehalt zustimmen, sondern 
hat Grund zu der Überzeugung, die durch vorliegende verdienstliche Arbeit 
eher gestützt als beseitigt wird (vgl. die vielen Ausnahmen von den theoretisch 
geforderten Zahlenverhältnissen der Spaltungen), daß die Genetik des Weizens 
schwieriger aufzuklären ist, als nach den seitherigen Untersuchungen an- 
zunehmen wäre. L. Kießling. 


Hamshaw, Thomas H. “The fossil Flora of the Cleveland District of 
Yorkshire: The flora of the Marske Quarry.” Quart. Journ. Geol. Soc. 
1913. 69, pp. 223—251, pls. XXIII—XXVI. 

The coast of Yorkshire is classic ground for the palaeobotanist, and 
the numbers of good specimens found there have long attracted attention: 
some of the species were even described by Brongniart. Prof. SEWARD’s 
Museum Catalogue of the Yorkshire Jurassic flora (publ. 1900) crystallised 
the work on these rich deposits up to that date. Since then much 
detailed collecting has been done, and thanks, principally to the work of 
Mr H. H. THOMAS, more detailed accounts of the distribution of the plants 
in the different beds, is being rendered available. The “Ecology” of fossil 
plants awaits the worker, and the Jurassic beds seem favourable ground. 
In the present paper a number of plants are described from Marske Quarry 
in Yorkshire, a spot near to, but not identical with the usually-worked 
localities. Marattiopsis anglica sp. nov. and Pseudoctenis lanei sp. nov. are 
described for the first time. In the geographical distribution of the plants 
it is noted that these two species as well as aiera longifolia (Brongn.) and 
Dictyozamites hawelli Sew. are not found in the other localities in England. 

M. C. STOPES. 


Seward, A. C. “A Contribution to our Knowledge of Wealden floras, with 
especial reference to a Collection of Plants from Sussex.” Quart. Journ. 
Geol. Soc. 1913. 69, pp. 85—116 and pls. XI—XIV. 

The rich deposits of Wealden plants described by Prof. SEWARD in 
the British Museum Catalogue and elsewhere, have helped to render this 
flora one of the better known of fossil floras. SEWARD’s “Catalogue” of 
Wealden Plants was published in 1894 however, and since then a number 
of further facts have come to light. The present paper both brings the 
whole subject more up to date and also describes several new specimens 
from Sussex which have been recently obtained by W. DAWSON and Fathers 
TEILHARD DE CHARDIN and FELIX PELLETIER. The following are the 
species described for the first time, or of which older descriptions are 
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supplemented. Zguisetites Lyelli (Mant.), Lycopodites Teilhardi sp. nov., Sela- 
ginellites Dawsoni sp. nov., Sagenopteris Mantelli (Dunk.), S. acutifolia Sew. 
Matonidium Goepperti (Ett.), Hausmannia pelletieri sp. nov., Ruffordia Goepperti 
(Dunk.), Pelletieria valdensis gen. et sp. nov., Cladophlebis browniana (Dunk.), 
Onchyopsis Mantelli (Brongn.), Teilhardia valdensis gen. et sp. nov., Dichopteris 
delicatula sp. nov., Williamsonia carruthersi? Sew., Otozamites klipsteinii (Dunk.), 
Ctenis sp., Conites berryi sp. nov., Araucarites pippingfordensis (Ung.), Pinites 
solmsi Sew., Sphenolepidium kurrianum (Dunk.). 

Of these by for the most interesting is the record of a new species of 
Hausmannia. The genus was described by DUNKER, and is found in several 
mid-European deposits, but has not hitherto been recognised in the Wealden 
of England. The specimens now described are exceedingly good and leave 
no doubt as to the correctness of the description. 

A complete list of all known British Wealden plants follows with 
critical notes on some of the species, and the likeness of the Wealden flora 
to the corresponding floras in America is noted. It is also pointed out 
that is not easy to separate this flora from the Jurassic; but the author 
suggests that “Onchyopsis mantelli, Weichselia mantelli and a few other types 
may be described as useful plants pointing to a Wealden age”. 

M. C. STOPES. 


Gordon, W. T. ‘On Ahetinangium arberi, a new genus of Cycadofilices from 
the Caleiferous sandstone series.” Trans. Roy. Soc. Edin. 48, pp. 814 
—825, pls. I—III. Edinburgh 1913. 

This paper consists chiefly of a detailed anatomical description of a new 
genus of fossil stem. The fossil is a member of the Cycadofilices, a group 
which is of great interest and importance, connecting the ferns and cycads, 
and the new genus is of particular interest because it is from a lower horizon 
than most of the genera of Cycadofilices of which the anatomy is known. 
The specimens of Ahetinangium on which the genus is founded, come from 
the Calciferous Sandstone of Scotland, which is of Lower Carboniferous age. 
At first sight the stem appeared so much to resemble /eterangium that it 
was thought to be a new species of that genus. The exarch nature of 
the xylem however at once separates it from /eferangium. The genus 
Megaloxylon appears to be the one most nearly allied to the newly described 
form, but it does not entirely coincide with it. hetinangium is simpler 
than Megaloxylon, but as it occurs in rocks of earlier stage, this is what one 
might expect if the two plants belong to the same series. The details of 
the anatomical features of the plant are illustrated by fine photographs. 
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Ein nführung i in die experimentelle Vererbungslehre 
ie on Prof. Dr. phil. et med. Erwin Baur. Mit 80 Textfiguren und 
- 9 farbigen Tafeln. Geheftet 8 M. 50 Pf, geb. in Ganzleinen 10 M. 


In den letzten Jahren hat sich die Vererbungslehre in gunz 
erstaunlicher Weise entwickelt. Dank der experimentellen Arbeit, 
ms he auf diesem Gebiete in größtem Umfange eingesetzt hat, haben 

wenige Jahre einen größeren Fortschrüt gebracht als vorher Jahr- 

hunderte. Wohl’ nur sehr wenige Biologen waren und sind im- 

stande, diese Literatur zu verfolgen; die neue Wissenschaft ist vielen 

 Zoologen und Botanikern über den Kopf gewachsen. 

ER Die Herausgabe eines Lehrbuches der experimentellen Ver- 
er = Serbungslehre, das jedem einigermaßen naturwissenschaftlich vor- 
nb en Leser verständlich ist, erschien deshalb als eine dankbare 
zeitgemäße Aufgabe. 2 

Besondere Berücksichtigung g AR die illustrative Ausstattung 
ae des Buches. Die neun farbigen Tafeln sind sämtlich, die zahl- 
reichen Textfiguren zum allergrößten Teile Originale. Im Verhältnis 
: zu dem Gebotenen ist der Preis ein außerordentlich mäßiger und 
xs darauf berechnet, daß das Werk großen Absatz findet. 
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